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RESUMEN 
ANÁLISIS ARQUITECTURAL DE PASPALUM VAGINATUM Y DIFERENCIACIÓN MORFOLÓGICA 
DE DOS ECÓTIPOS. 
 
Se analizó en detalle la morfología vegetativa de Paspalum vaginatum Sw., una 
Poaceae constituyente de pastizales naturales de Argentina y utilizada para céspedes, 
con el propósito de efectuar su análisis arquitectural. Se evaluó en forma comparada la 
dinámica del crecimiento de un ecótipo nativo (N) versus uno comercial (C) bajo las 
mismas condiciones ambientales. Para ello, se  cultivaron al aire libre plantas en maceta 
obtenidas por clonación, a partir de esquejes, de un individuo de cada ecótipo, durante 
dos veranos consecutivos. Se analizó en cada caso el patrón arquitectural, y se 
cuantificaron las tasas de producción de entrenudos y de diferentes categorías de 
vástagos, la tasa de cobertura vegetal y el esfuerzo reproductivo.  
Ambos ecótipos presentaron ejes plagiótropos de 2º, 3º y 4º orden estoloníferos y  
rizomatosos, que llevaron en toda su extensión una vasta zona de innovación de la cual 
emergieron ramificaciones axilares ortótropas de hasta 5º orden. Los vástagos 
ortótropos que florecieron constaron de una zona de entrenudos cortos con catafilos y 
hojas de transición, una zona de entrenudos largos con hojas de follaje y una unidad de 
floración. Los dos ecótipos mostraron diferencias significativas en las siguientes 
variables cuantitativas: proporción de ejes plagiótropos vs. ortótropos, tasa de 
producción de entrenudos, proporción de vástagos floríferos vs. vegetativos, cobertura 
vegetal y distribución espacial del canopeo. El ecótipo C produjo mayor número de 
entrenudos por unidad de vástago mientras que el ecótipo N lo superó en esfuerzo 
reproductivo y cobertura total y mostró también mayor plasticidad de respuesta a la 
heterogeneidad ambiental en relación con la partición de recursos hacia los diferentes 
meristemas.  
 
Palabras claves: Paspalum vaginatum, Poaceae, morfología, arquitectura vegetal, 
partición meristemática, plasticidad.  
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ABSTRACT 
 
ARCHITECTURAL ANALYSIS OF PASPALUM VAGINATUM AND MORPHOLOGICAL 
DIFFERENTIATION BETWEEN TWO ECOTYPES. 
 
 
The vegetative morphology of Paspalum vaginatum Sw., a turfgrass occuring in 
grasslands of Argentina, was analyzed for carrying out an architectural analysis. Two 
ecotypes, a  native one (N) and a  commercial one (C), were compared for evaluating 
their growth dynamics under similar environmental conditions. Plants of each ecotype 
were cloned and cultivated in pots outdoors during two consecutive summers. 
Architectural patterns were analized, and internode production rate, shoot production 
rates for different branching orders, covering rate and reproductive effort were 
quantified. 
All plants showed both stoloniferous and rhizomatous plagiotropic axes of 2nd, 3rd 
and 4th order, which bore an extensive innovation zone with orthotropous axillary 
branches up to 5th order. Flowering orthotropous tillers were composed of a proximal 
zone of short internodes bearing cataphylls and transitional leaves, followed by a long-
internode zone with foliage leaves and a terminal flowering unit. Ecotypes C and N 
significantly differ in the following quantitative features: proportion of plagiotropic vs. 
orthotropic axes, rate of internode production, proportion of flowering vs. vegetative 
tillers, vegetal cover, and spatial distribution of canopy. The ecotype C produced a 
higher number of internodes per shoot, whereas the ecotype N overcame it in 
reproductive effort and overall plant cover and showed more plastic responses to 
environmental changes in relation with meristem allocation. 
 
Key words: Paspalum vaginatum, seashore paspalum, Poaceae, morphology, plant 
architecture, meristem allocation, plasticity. 
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CAPÍTULO 1 
 
 INTRODUCCIÓN 
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1.1. OBJETIVO DE LA TESIS 
 
Las Gramíneas (Poaceae) comprenden unos 700 géneros y más de 10.000 
especies, y constituyen la vegetación dominante en sabanas y estepas, ecosistemas que 
ocupan la tercera parte de la superficie terrestre (Clayton & Renvoize 1986).  Muchas 
Gramíneas se destacan por  su gran importancia económica debido a su utilización en la 
alimentación humana, como el trigo, el maíz, el arroz, que han acompañado desde 
épocas remotas el desarrollo de la humanidad. Además de los cereales, numerosas 
especies son utilizadas como plantas forrajeras y otras tienen valor industrial, medicinal, 
etc., mientras que otras son malezas de cultivos y pasturas.  
Los pastos son plantas de gran interés, ya sea desde el punto de vista de la 
conservación de la biodiversidad como del productivo. Constituyen  un componente 
muy importante del nivel inicial de la cadena trófica en los ecosistemas naturales de las 
praderas y sabanas, aportando la energía almacenada en sus tejidos para constituir el 
tejido animal de los herbívoros (Smith y Smith 2001). Pero también, cumplen un rol 
preponderante al contribuir con la estética y funcionalidad del terreno, cuando 
constituyen el componente principal de aquellos ambientes creados por el hombre como 
son los parques, los jardines y las canchas deportivas. En este sentido, su importancia 
radica en que controlan la erosión del agua, del viento, reducen el ruido, el reflejo del 
brillo solar, la polución del aire y el calentamiento del suelo. También aportan belleza, 
creando ambientes confortables en el ámbito laboral y recreativo, e inciden 
indirectamente en la salud del hombre moderno, cuya vida transcurre principalmente en 
ciudades de urbanización creciente (Beard 1973).  
En los alrededores de las grandes ciudades, como por ejemplo la ciudad de Buenos 
Aires, es notable el diseño de nuevos complejos de viviendas que incluyen amplios 
espacios verdes para la recreación y la práctica de deportes, entre ellos el golf. Las 
canchas de golf cumplen un rol importante en relación al medio ambiente, ya que 
brindan un significativo espacio abierto y el hábitat necesario para la vida silvestre. 
Argentina es el país de Sudamérica con el mayor número de canchas de golf (fuente: 
Asoc. Arg. Golf), muchas de ellas son apreciadas por su alta calidad y gozan de una 
destacada reputación internacional. Suman más de 240 en el país, de las cuales 140 se 
encuentran en la provincia de Buenos Aires. El crecimiento sostenido de estos espacios 
ha generado una industria propia que involucra a profesionales de distintas 
especialidades vinculados con el cultivo, producción, mejoramiento y mantenimiento  
del césped de acuerdo a su funcionalidad (Beard 1973). 
En la actualidad, los programas de investigación en céspedes tienden a enfocar sus 
estudios en función de la problemática ambiental, la conservación del agua, las prácticas 
de manejo y las respuestas fisiológicas a situaciones de estrés ambiental. Sin embargo, a 
pesar de su importancia ecológica, económica y ornamental no existen antecedentes de 
estudios relacionados con la arquitectura de estas plantas que serían necesarios para la 
realización de modelos de crecimiento y simulación. Por todo esto, resulta interesante 
implementar en los pastos una metodología de análisis de la estructura vegetativa, que, 
hasta hace poco, sólo era aplicable a las plantas leñosas. El análisis arquitectural 
detallado y la modelización permiten obtener las bases necesarias para predecir la 
dinámica de ocupación en el espacio y para, en una fase posterior, simular el desarrollo 
de las plantas bajo distintas condiciones ambientales o de competencia intra o 
interespecíficas. Los resultados obtenidos pueden utilizarse para inferir, estimar y 
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evaluar respuestas poblacionales con el propósito de optimizar el manejo de los 
cultivos.  
 
1.2. ANTECEDENTES 
 
1.2.1. ALCANCES Y AVANCES DE LA MORFOLOGÍA VEGETAL  
 
Medir y analizar un vegetal es una práctica común en muchos experimentos de 
biología, aunque el alcance que puedan tener estas mediciones dependerá de los 
objetivos buscados. En algunos estudios una planta puede ser descripta con sólo algunas 
variables de índole global, mientras que para otros, la estructura detallada de la planta 
puede tener un rol importante como, por ejemplo, en el manejo de  los árboles frutales. 
En estos casos, la estructura vegetal es utilizada para analizar la diversidad de las ramas, 
describir la distribución espacial de los frutos o predecir su producción (Godin et al. 
1997 b). 
La morfología vegetal iniciada a partir de los trabajos de Goethe en 1790, ha sido 
uno de los pilares fundamentales sobre los cuales se construyeron conceptos y teorías de 
la biología vegetal. Durante muchos años, los estudios morfológicos tradicionales 
centraron su atención en órganos aislados y no consideraban la forma de la planta en su 
totalidad. En las últimas décadas, la morfología vegetal ha ido incorporando otros 
aspectos, más integrales y dinámicos que los utilizados hasta ese momento para 
interpretar los sistemas de ramificación de las plantas. Este enfoque global tiene en 
cuenta la morfología de la planta en relación al espacio y al tiempo y en la actualidad 
resulta de gran importancia para su  aplicación en diversas disciplinas como la ecología 
y la agronomía (Huber 1997,  De Reffye 1998, Perreta y Vegetti 2005). Fue así como 
surgieron numerosos trabajos de distintas escuelas de investigación. La escuela 
alemana, con los aportes de Troll (1937, 1939,1943) y Meusel (1970), centralizó sus 
estudios en las formas de crecimiento; la escuela francesa apuntó sus investigaciones 
hacia el conocimiento de la arquitectura vegetal y paralelamente, en Inglaterra, 
surgieron trabajos relativos a las plantas clonales como los de Harper y White (1974). 
Cada escuela fue generando nuevos conceptos relacionados con el enfoque de sus 
estudios y nueva terminología derivada  de ellos. Las diferentes interpretaciones del 
nuevo vocabulario han llevado, en algunas ocasiones, a utilizarlo de manera incorrecta. 
En base a este problema, con el fin de aclarar conceptos y ordenar criterios, Perreta y 
Vegetti (2005) exponen los patrones de estudio según su nivel de complejidad. Todos 
los enfoques han sido aplicados a distintas formas vegetales y expresan el crecimiento 
de la planta como repetición de subunidades pero divergen en el nivel de precisión y 
detalle de las unidades a analizar. Los mismos se detallan a continuación. 
 
1.2.2. ENFOQUES PARA EL ANÁLISIS ESTRUCTURAL EN MORFOLOGÍA VEGETAL 
 
1.2.2.1. SISTEMAS DE VÁSTAGOS 
 
Barlow (1989) considera que en la organización de los vástagos se pueden 
evidenciar cuatro niveles relacionados de manera jerárquica: la célula, el meristema, el 
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metámero  y el módulo. Cada elemento de un nivel construye por repetición el nivel 
superior de mayor complejidad. Así, un meristema tiene la capacidad de originar nuevos 
metámeros y la producción repetida de metámeros sucesivos construye un módulo 
nuevo. En los vástagos, el módulo es equivalente al eje foliado (Bell 1994) o a la unidad 
de vástago. La combinación de módulos pertenecientes al nivel más alto, forma 
sistemas de vástagos. Los módulos pueden estar compuestos de submódulos cuyos 
límites están dados por los diferentes períodos de crecimiento en que se originaron. El 
sistema de vástagos se interpreta como un conjunto de módulos metaméricos con 
meristemas apicales que varían en edad y actividad. La estación del año y las 
condiciones internas del sistema influirán en la actividad de crecimiento de los 
meristemas y la producción adicional de metámeros. Las raíces también están 
organizadas en módulos y su conjunto forma el sistema radical. 
 
1.2.2.2. FORMAS DE CRECIMIENTO 
 
El estudio de las formas de crecimiento abarca el complejo de todos aquellos 
caracteres que determinan el hábito de una planta y con ello la distribución espacial y 
temporal en su hábitat (Meusel 1952, 1970). En las Angiospermas, el análisis de las 
formas de crecimiento se ocupa en primera línea de la morfología de las partes 
vegetativas dirigida principalmente a la secuencia de vástagos y su renovación, 
características del follaje y del sistema radical. En muchos casos deben considerarse 
también en este análisis la posición, distribución, ramificación y desarrollo lateral de las 
inflorescencias. La observación morfológica se complementa con un estudio anatómico 
que permite comprender diversos aspectos implicados con la forma de crecimiento 
(lignificación de los ejes, estructura foliar, etc). Por último, todas las estructuras 
morfológicas y anatómicas analizadas deben ser consideradas en relación a su hábitat 
natural y, para el caso de investigaciones más profundas en las que se desee establecer 
comparaciones, se pueden incorporar análisis de datos obtenidos bajo condiciones 
ambientales diferentes o de otras estirpes en ambientes similares (Meusel 1970). 
 
1.2.2.3. ARQUITECTURA VEGETAL Y MODELIZACIÓN 
 
El análisis arquitectural involucra el estudio detallado del sistema de vástagos de 
una planta desde la germinación hasta su estado adulto teniendo en cuenta todas las 
etapas intermedias que llevan a su construcción (Hallé y Oldeman 1970,  Tourn et al. 
1999) y ha sido aplicado originalmente en la construcción de los árboles y las plantas 
rizomatosas (Bell et al. 1979). 
La arquitectura de una planta se construye gracias a la actividad de sus meristemas 
apicales, que forman unidades constitutivas con jerarquías de distinto orden y 
encadenadas en una secuencia determinada (de Reffye et al. 1997). Éstas unidades 
jerárquicas llevan distintos nombres según su grado de complejidad, siendo en orden 
creciente el metámero o fitómero (Barlow 1989), la unidad de crecimiento, la unidad de 
vástago, la unidad arquitectural y el complejo reiterado (Barthélémy 1991). Su 
representación mediante un diagrama de flujo permite reflejar el rol que cada unidad de 
vástago juega en la dinámica del desarrollo de la planta. También demuestra las 
potenciales alternativas que pueden tener los meristemas durante el desarrollo del 
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vegetal ya que puede tener distintos destinos: desarrollar un vástago, abortar o entrar en 
dormición. El desarrollo estructural de una planta puede ser descrito en los siguientes 
términos: destino del meristema, actividad meristemática, localización del meristema y 
orientación del crecimiento. El formato tridimensional de una planta depende de la 
juxtaposición de sus ejes. Esta organización es dinámica en el sentido en que cada 
componente individual aumenta con el tiempo y constantemente se le agregan o pierden 
partes. Además, algunos ejes pueden cambiar de orientación con el transcurso del 
tiempo, afectando la forma total de la planta, como es el caso de la mayoría de las 
plantas rizomatosas (Bell et al. 1979, Bell 1994). 
A diferencia de los trabajos tradicionales de morfología vegetal en los cuales se 
estudiaban órganos aislados sin considerar a los sistemas de ramificación como parte de 
un todo dinámico y funcional, en la actualidad se considera que sólo puede tenerse una 
idea completa de la estructura de una planta cuando se integran espacial y 
temporalmente todas las estructuras vegetativas y reproductivas (Tomlinson 1987, Bell 
1991). Este tipo de estudio dinámico e integrado no sólo permite establecer relaciones 
taxonómicas y filogenéticas (Meusel 1970), sino que también es aplicable a trabajos 
agronómicos como, por ejemplo, manejo productivo de especies nativas, estudios 
ecológicos como los referidos a la biología de poblaciones, relaciones entre 
comunidades y dispersión, etc. (Montenegro y Ginocchio 1992, Krumbiegel 1998, De 
Reffye et al. 1998). 
Muchos autores resaltaron el fenómeno de la repetición en el desarrollo de los 
organismos vivientes (White 1979). Probablemente haya sido Goethe (1790) el primero 
que describió  la homología entre las diferentes partes del cuerpo de una planta, definió 
la hoja como una unidad y mostró su semejanza con otras partes del vegetal, tales como 
los sépalos, pétalos, estambres, carpelos. La importancia de su trabajo radica en la 
interpretación de la estructura vegetal como el resultado de una “metamorfosis” de 
unidades elementales de idéntico origen, pero que difieren en su desarrollo posterior, de 
acuerdo con su respectiva ubicación y función. Esta interpretación  permitió considerar 
al cuerpo de los  vegetales superiores como una sucesión de módulos o unidades que se 
repiten y que resultan homólogas(1) entre sí. 
La arquitectura vegetal, cuyos estudios ya llevan más de tres décadas de continuo 
avance, es una disciplina que tiende a ampliar los conceptos de Goethe  e intenta 
entender la forma de la planta, la naturaleza de las partes y su distribución. Expresa el 
resultado entre los procesos de desarrollo endógenos y los que resultan del efecto del 
ambiente (Barthélémy 1991). El surgimiento de numerosos trabajos relativos a estos 
conceptos generó una vasta terminología con distintos alcances y grados de precisión. 
Más tarde, varios autores publicaron revisiones  al respecto, tendientes a ordenar el 
vocabulario y unificar criterios semejantes (Caraglio y Barthélémy 1997, Tourn et al. 
1999, Perreta y Vegetti 2005). 
Los conceptos que resultan fundamentales para describir una planta, cualquiera 
sea el nivel de complejidad son: el modelo arquitectural, la unidad arquitectural y la 
reiteración.  
En 1970, Hallé y Oldeman introdujeron el concepto de modelo arquitectural 
para referirse al patrón morfológico de crecimiento, en especial el de los árboles. La 
arquitectura puede considerarse como un patrón organizacional del cuerpo de la planta  
                                                 
 
(1)
ver “homología serial” en el glosario. 
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sobre el cual se construyen los individuos de una misma especie (Bell 1994). Se define 
como el conjunto de estructuras espaciales formadas durante el crecimiento de una 
planta bajo condiciones ambientales no traumáticas. El modelo resulta de la 
combinación de los distintos tipos de ejes caracterizados por el tipo de crecimiento y 
ramificación, la naturaleza de sus ramas (filotaxis, la actividad de sus meristemas 
axilares, la orientación en el espacio, etc.) y la posición de los vástagos reproductivos 
(Barthélémy 1991). Aunque el número de combinaciones de estos caracteres pareciera 
alto se han encontrado sólo veintidós modelos arquitecturales en los árboles. El nombre 
de cada modelo evoca el de un botánico que ha estudiado alguna de las especies 
representativas del mismo (Hallé y Oldeman 1970, Hallé et al. 1978 b). 
En las hierbas, numerosos autores (Meusel 1952, Troll 1937, 1964) describieron 
detalladamente la morfología de las mismas, pero sus trabajos no estuvieron enfocados 
hacia un marco de tipo arquitectural en el que se describe un modelo que representa la 
libre expresión del programa genético de desarrollo propio de la especie. En base a estos 
antecedentes, se comenzó a investigar la arquitectura de plantas herbáceas, con el fin de 
encontrar eventuales modelos arquitecturales propios de las hierbas. En 1977, Jeannoda-
Robinson estudió 180 especies vegetales herbáceas, pertenecientes a 48 familias 
distintas. En ellas halló los mismos modelos arquitecturales que en los árboles, con las 
variantes típicas de las hierbas: ausencia de actividad cambial, menor longitud de los 
entrenudos, reducción del número de metámeros, desarrollo de numerosas raíces 
caulógenas. Estas últimas, de gran importancia ecofisiológica para los vástagos, 
permiten su fijación al suelo para explorarlo eficientemente y obtener los nutrientes 
necesarios que serán clave para su crecimiento, longevidad y perpetuidad. Varios 
autores remarcaron el rol pionero que poseen las hierbas geófitas, productoras de 
bulbos, tubérculos o rizomas que permiten la adaptación a todos los ambientes, incluso 
los extremadamente desfavorables. La capacidad de estos órganos para subsistir y 
aprovechar los recursos del ambiente guarda relación directa con la arquitectura de la 
planta, la posición de sus yemas y la reserva de nutrientes (Bell y Tomlinson 1980). Los 
estudios de arquitectura en plantas rizomatosas muestran la existencia de  patrones de 
ramificación muy organizados y repetitivos. En estos casos, la actividad de los 
meristemas apicales puede multiplicarse por ramificación seguida de fragmentación 
vegetativa. Estas nuevas unidades son, en general, de difícil identificación y gracias a su 
capacidad de enraizar, crecer y seguir ramificándose resultan potencialmente 
“inmortales” (Bell y Tomlinson 1980). 
Con posterioridad al concepto de modelo arquitectural, se generó la noción de 
unidad arquitectural, para referirse a la expresión específica del modelo en una 
especie (Barthélémy 1991). La unidad arquitectural incluye el repertorio completo de 
unidades de vástago que una especie vegetal es capaz de producir a lo largo de su vida. 
La arquitectura de una planta  depende de la naturaleza y distribución de cada una de 
sus partes constitutivas y expresa el equilibrio entre los procesos endógenos y exógenos 
(o ambientales). Comprende la descripción de todas las categorías  de ejes presentes al 
momento de la floración (Barthélémy et al.1989). 
Aunque la unidad arquitectural representa el mayor nivel de organización que 
pueden alcanzar un gran número de especies vegetales, en muchas otras, como en la 
mayoría de las especies arbóreas, se observa el fenómeno de la repetición de la unidad 
arquitectural. Este proceso se denomina reiteración y en el curso de la ontogénesis da 
como resultado un sistema de ramificaciones, que alcanza de esta manera un nivel de 
organización más elevado al que se lo conoce con el nombre de complejo reiterado. 
Cada especie expresa su propia estrategia de reiteración acorde a su arquitectura 
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elemental, su velocidad de expresión y reiteración, o la naturaleza y posición de sus 
meristemas relacionados en este proceso.  
Si bien el complejo reiterado se compone de una secuencia de unidades 
arquitecturales análogas entre sí, éstas pueden o no ser copias idénticas de la primera 
formada a partir de la semilla y su estructura está directamente relacionada con la 
posición que ocupa en la planta. A medida que las unidades arquitecturales se 
encuentran más distantes de la zona basal o inicial, presentan una simplificación que se 
expresa por la reducción del número de vástagos con hojas de follaje, a la vez que se 
produce un incremento en la producción de vástagos floríferos (Barthélémy 1991).  
En esencia, la forma dinámica de una planta depende de su sistema de 
ramificación y para comenzar a entenderlo  es necesario preguntarse: 
 ¿cuántos tipos de ejes posee? 
 ¿cómo están compuestos esos ejes en relación a las unidades de vástago? 
 ¿cómo es la demografía de las unidades de vástago?  
 ¿cuál es la orientación de los ejes en el espacio? 
 
El estudio arquitectural y la medición de sus elementos principales, hacen posible 
encuadrar los datos obtenidos en modelos matemáticos que, por medio de programas de 
computación, permiten la simulación del desarrollo de un vegetal (Barthélemy y 
Caraglio 1991). La modelización matemática y la simulación computarizada 
constituyen en los últimos años un nuevo fenómeno metodológico para la investigación 
en biología vegetal. La aplicación de estos modelos es de gran utilidad al incorporar 
información de carácter cuantitativo a las descripciones cualitativas que no siempre 
resultan determinantes para explicar los mecanismos de crecimiento. Las herramientas y 
métodos desarrollados pueden ser aplicados en numerosos estudios agronómicos, en 
especial los relativos a la fisiología vegetal, a través del análisis de la respuesta de las 
plantas a determinados factores ambientales y la dinámica del crecimiento vegetal y los 
mecanismos de regulación génica asociados. Existen distintos sistemas de modelización 
para la arquitectura vegetal, tales como L-system (Prusinkiewicz 2004), AMAPmod (De 
Reffye et al. 1997) y LIGNUM (Perttunen et al. 1998), algunos específicos para una 
especie vegetal determinada (Prusinkiewicz 2004) y otros de aplicación 
multidisciplinaria como Green Lab (De Reffye y Hu 2003). Estos modelos matemáticos 
aportan los parámetros necesarios para la realización de gráficos tridimensionales, 
logrando así la simulación del comportamiento de un individuo o de una población, y 
permiten prever el comportamiento del vegetal (De Reffye et al. 1997, Jaeger y De 
Reffye 1992). Al contemplar una actividad aleatorizada de los meristemas, se llega a un  
grado de simulación de las poblaciones más cercano al real (Callaghan et al. 1990). La 
simulación gráfica dinámica es un útil complemento para el estudio del crecimiento 
vegetal junto a las mediciones de peso seco e índice de superficie foliar de uso 
frecuente. De este modo el crecimiento de las plantas es descrito en términos de la 
progresiva acumulación o pérdida de sus partes. La simulación gráfica del patrón de 
ramificación permite hacer estimaciones de la producción de meristemas y acumulación 
de vástagos (Bell et al. 1979).  
El software AMAPmod, utilizado para este trabajo de tesis, es el desarrollado por el 
grupo de Botánica y Bioinformática de Arquitectura de Plantas (http://amap.cirad.fr) del 
CIRAD, Montpellier, Francia (Godin et al. 1997a, 1997b), actualmente este programa 
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forma parte de la plataforma Vplants (www.vplants.org). La utilización del mismo 
requiere efectuar  los siguientes pasos: 
 definir el protocolo de medición aplicable a las estructuras vegetales de interés 
fundado en la metodología del análisis arquitectural. 
 codificar los datos obtenidos mediante un lenguaje funcional denominado AML 
(AMAP Modelling Language) y crear una base de datos a partir de la 
información colectada, de modo que permita identificar las unidades de 
crecimiento producidas en cada período de tiempo y en cada posición de la 
arquitectura de una planta, reflejando la jerarquía completa de ejes;  
 ingresar fórmulas matemáticas a un software adecuado que permita construir la 
representación formal de la planta a partir de los datos codificados y graficar la 
distribución estadística de los mismos. La plataforma AMAPmod lee los códigos 
incorporados, crea una representación interna de la planta  denominada MTG 
(Multiscale Tree Graph), construye modelos matemáticos de las plantas y 
permite realizar simulaciones bajo la forma de gráficos 3D a partir del lenguaje 
AML utilizado. De esta manera se puede extraer información de distinto nivel de 
complejidad con el fin de confirmar o rechazar las hipótesis planteadas acerca 
del crecimiento de la planta (Godin et al 1997a). 
 
Además de los caracteres morfológicos relacionados con la arquitectura vegetal, este 
sistema permite incorporar datos de carácter fisiológico (como puede ser de fotosíntesis, 
fructificación, soporte mecánico, transporte de agua, etc.) que permiten estudiar el 
complejo estructura-función. En este contexto, la productividad de la planta es asumida 
como el resultado de la estructura del vegetal (Godin et al. 1997b). 
 
1.2.2.4. CONCEPCIÓN MODULAR Y PLANTAS CLONALES 
 
El concepto de organización modular fue utilizado tanto en zoología como en 
botánica para describir estrategias de vida de numerosos invertebrados y vegetales 
pluricelulares que viven en colonias (White 1979). Estas colonias, generadas por el 
agregado de individuos similares, conforman un único organismo en el que las partes o 
módulos están interconectados entre sí pero pueden funcionar de manera individual en 
caso de separación. White adoptó el término metapoblación para definir a estas 
colonias cuyos individuos comparten una identidad genética común. De la misma 
manera lo aplicó a las plantas superiores, cuyo cuerpo está representado por  la 
acumulación de unidades elementales de construcción. La estructura modular se basa en 
la morfogénesis repetitiva y no en las particularidades estructurales de las  unidades del 
organismo (Marfenin 1999). Sin embargo, no todos los módulos de una planta son 
equivalentes entre sí y pueden diferir significativamente según el eje al cual 
pertenezcan. Por ejemplo, muchas plantas y particularmente los pastos, pueden tener 
módulos de posición horizontal que forman rizomas o estolones, o de posición vertical, 
productores de macollos. La construcción modular de las monocotiledóneas es tal vez la 
expresión más evidente de la planta como una metapoblación pues se considera al 
macollo o módulo (ver apartado 1.2.2.6) como unidad de estudio más que a la planta 
entera (White 1979).  
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Desde épocas muy tempranas los botánicos se interesaron por comprender el 
crecimiento repetitivo en los vástagos vegetativos y reproductivos. En los vástagos, 
cada  unidad modular comprende un nudo, su/s hoja/s, meristema/s axilar/es y un 
entrenudo (Bell, 1991). Esta unidad modular también es llamada metámero (White 
1979) o fitómero en las gramíneas (Clark y Fisher 1986) (Fig. 1.1A). En las especies 
estoloníferas, los vástagos que toman contacto con el suelo suelen producir raíces y 
debido a ello son potencialmente independientes constituyendo los denominados 
ramets. Los ramets se integran entre sí dentro del genet o planta madre (Harper y White 
1974) mediante estructuras conectoras denominadas espaciadores (spacers) (Bell 1986, 
en Perreta 2005) representadas por estolones, rizomas o raíces gemíferas. Los ramets 
que adquieren independencia de la planta madre pueden generar un clon, es decir una 
planta nueva derivada de un genet por multiplicación vegetativa (White 1979). Según la 
longitud de los espaciadores las plantas formadoras de clones pueden adoptar distintas 
estrategias de exploración. De acuerdo a este carácter y a la densidad de sus ramets se 
clasifican en dos categorías: “guerrilla” con espaciadores largos y ramets relativamente 
espaciados entre sí que se infiltran en la vegetación circundante y “falange” con 
espaciadores cortos y ramets muy agregados (Klimeš et al. 1997, Pottier y Evette 2010). 
La interconexión por módulos de numerosas especies vegetales juega un 
importante rol en los procesos internos de la comunidad y el ecosistema. Por ejemplo, 
muchos pastizales en el mundo se hallan cubiertos por densas matas interconectadas por 
tallos aéreos o subterráneos. De ahí que deba considerarse la naturaleza clonal de las 
especies para entender la dinámica de las poblaciones y comunidades vegetales (Klimes 
et al. 1997). Se reconoce que la organización modular tiene muchas propiedades 
fisiológicas como, por ejemplo, la posibilidad de acumular recursos alimenticios para  
su utilización en el metabolismo de las partes más importantes de un organismo. La 
estrategia de vida modular implica una reducción en la competencia intraespecífica a 
medida que va decreciendo el número de individuos genéticamente independientes 
(Marfenin 1999). 
Las dinámicas de los meristemas, metámeros, módulos, ramets y plantas 
individuales están necesariamente ligadas entre sí debido a su relación física y de 
parentesco. La densidad poblacional de los metámeros en un stand depende de la 
densidad de individuos, del número medio de ramets por individuo, de módulos por 
ramets y de metámeros por módulo. Dependiendo de la unidad estructural, pueden 
ocurrir nacimientos a partir del crecimiento o germinación, muertes como resultado de 
la senescencia, absición o destrucción, e inmigración o emigración por fragmentación 
clonal (Room et al. 1994).  
El estudio de la tasa de nacimiento, desaparición y muerte que afectan una 
población es lo que se conoce como demografía.  En las poblaciones vegetales hay dos 
niveles observables de comportamiento en los cuales pueden ocurrir apariciones o 
muertes: el número de plantas y el número de unidades de vástago por planta. Sin 
embargo este criterio resulta incompleto cuando se analizan plantas formadoras de 
clones. El resultado es entonces una subpoblación de unidades funcionales discretas, los 
ramets, con la misma identidad genética que el individuo original, es decir, el genet 
(Harper y White 1974).  El estudio de la dinámica de la población de plantas clonales en 
las cuales no se conocen marcadores genéticos que puedan servir para identificar con 
precisión el origen de los individuos puede ser seguida sólo por los módulos de los 
vástagos. Una planta obtiene nuevos módulos a la vez que pierde los viejos y el tamaño 
de la misma estará determinada por el balance entre las apariciones y las muertes de sus 
partes (Harper 1978). El estudio de la demografía en vegetales integra la información 
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relativa al comportamiento ecológico dentro de un contexto de conocimiento evolutivo 
y en los últimos diez años ha tenido un gran avance en su aplicación en las plantas 
clonales dando  como fruto numerosos trabajos (Krahulec 1994, Eckert 2002, Sachs 
2002, Herben 2004). 
La naturaleza de las plantas clonales les permite ventajas de colonización y 
competición satisfactoria en un amplio  rango de ambientes. La plasticidad de algunas 
especies les permite cambiar su forma de crecimiento de tal manera que adquieren una 
forma compacta en hábitats favorables. Esta capacidad ha sido señalada como una 
manifestación de “comportamiento forrajero”. En otras palabras, sería la capacidad de 
las plantas de ubicar sus ramets selectivamente en los mejores microhábitats de un 
ambiente heterogéneo mediante la producción de numerosos espaciadores de escasa 
longitud. El concepto de forrajear en ecología ha sido introducido por comparación con 
el comportamiento animal. En las plantas, los diferentes grados de plasticidad son 
interpretados como expresiones de “búsqueda de alimento” (“foraging”) y existen varios 
estudios relacionados con este potencial de  búsqueda de las plantas clonales dentro de 
un ambiente heterogéneo (de Kroon y Hutchings 1995). 
El crecimiento clonal de las plantas permite la reproducción vegetativa de 
individuos genéticamente idénticos y potencialmente independientes. Sin embargo, la 
mayoría de estas especies también se reproducen por vía sexual. A pesar de la 
prevalente contribución de la propagación vegetativa, la dispersión de semillas y el 
establecimiento de las plántulas son cruciales para el mantenimiento de la diversidad 
genética de las poblaciones de plantas clonales (Bonser y Aarsen 1996). La partición de 
los recursos en estas plantas puede tener distintos destinos ya que, además de las flores, 
estas especies poseen otros órganos con funciones reproductivas (Weiner 2004). Cada 
meristema axilar puede seguir tres caminos diferentes de desarrollo: puede permanecer 
quiescente o inactivo (meristema I), puede ser activado para la producción de 
inflorescencias (meristema R) o puede diferenciarse para producir un vástago vegetativo 
(meristema G) que a su vez portará más meristemas I, G o R (Bonser y Aarsen 2003). 
En las plantas clonales, la relación de la partición de fotoasimilados destinados a 
los meristemas R versus los meristemas totales es conocido como esfuerzo reproductivo 
(ER) (Weiner 2004) en lugar de partición reproductiva, término utilizado para las 
plantas no clonales (Bazzaz y Ackerly 1992). Uno de los métodos más frecuentes para 
investigar los patrones del ER de las plantas consiste en comparar la proporción  de los 
vástagos reproductivos con los vegetativos o con la biomasa total (Sadras et al. 1997, 
Ploschuk et al. 2005). 
 
1.2.2.5. TIPOLOGÍA DE LAS INFLORESCENCIAS 
 
El análisis morfológico de las inflorescencias es otro de los parámetros a tener en 
cuenta en el estudio de una especie vegetal. La variedad de formas existentes en la 
naturaleza ha llevado a analizar miles de especies con el fin de descubrir las leyes 
generales que rigen la estructura de las mismas. Las inflorescencias no son otra cosa que 
vástagos  o sistemas de vástagos portadores de flores y, como tales deben ser analizados 
en relación al conjunto de vástagos de la planta. Cada unidad de vástago es originada 
por un meristema apical de modo tal que, la distribución y el destino de los meristemas 
serán los responsables de la arquitectura de la planta. La inflorescencia completa 
producida a partir de la yema apical del eje embrional o de una yema de innovación 
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(usualmente en un período de crecimiento) se llama sinflorescencia (Troll 1964). Es 
decir que una sinflorescencia está representada por el vástago principal de una planta y 
sus correspondientes vástagos floríferos más el agregado de todas aquellas 
ramificaciones laterales que repiten la estructura del eje principal y llevan el nombre de 
paracladios. De esta manera una planta anual representa una sinflorescencia, mientras 
que una planta perenne posee varias según su forma de crecimiento. En este sentido, 
cada macollo que florece es considerado una sinflorescencia (Rua y Weberling 1995, 
Rua 1999). 
 
1.2.2.6. ARQUITECTURA Y MODELIZACIÓN EN POACEAE  
 
Los tipos de ramificación de Poaceae son relativamente variados en cuanto a la 
dirección de crecimiento que adoptan los meristemas al originar las ramificaciones y su 
posterior orientación en relación al eje madre. Este carácter pareciera estar 
correlacionado con el comportamiento ecológico de las especies (Serebryakova 1971). 
Los estudios de arquitectura en Poaceae se refieren al modelo arquitectural, pero 
no han llegado a ser tan minuciosos como los efectuados en árboles y arbustos (Herben 
et al. 1994). Sin embargo, en los últimos años se ha comenzado a aplicar también esta 
metodología en gramíneas (Fournier and Andriew 1998, Buck-Sorlin 2002, Perreta y 
Vegetti 2004, Perreta y Vegetti 2006, Jaffuel y Dauzat 2005, Ma et al. 2008). 
Para una gran mayoría de las Poaceae el modelo arquitectural corresponde al de 
Tomlinson, con una secuencia de ramificación simpodial compuesta generalmente por 
una zona proximal más o menos plagiótropa y una zona distal ortótropa (Jeanoda-
Robinson 1977). Se entiende por plagiótropo al vástago que crece horizontalmente, 
posee simetría dorsiventral, hojas dísticas o secundariamente dispuestas en un plano y 
ramificación  bidimensional. El vástago ortótropo, en cambio, crece verticalmente, 
posee simetría radiada, hojas espiraladas o decumbentes y ramificación tridimensional 
(Hallé et al. 1978a). 
Muchas Poaceae formadoras de matas (limitadas espacialmente) o céspedes 
(provistas de extensos vástagos rastreros y poco limitadas en el espacio) constan de 
unidades de idéntico valor morfológico. Un vástago individual con sus ramificaciones 
de primer orden representa una unidad, la que se repite una y otra vez para constituir la 
estructura de cada conjunto de vástagos mayor. Así, si se analizan la morfología, el 
desarrollo, la dirección del crecimiento y la posición de los vástagos individuales, se 
consigue también hacer más clara la estructura de conjuntos de vástagos mayores.  Sin 
embargo, también es posible encontrar especies de Poaceae (como Arrhenatherum 
elatius, Poa pratensis) en las que los complejos de vástagos están formados por 
unidades morfológicamente diferentes, de modo que la unidad mínima que se debe 
analizar comprende complejos de vástagos en lugar de vástagos individuales (Mühlberg 
1967). 
El modelo arquitectural de Tomlinson, observado en especies arbóreas y en el que 
se enmarcan numerosas Poaceae, no se adapta para aquellos pastos constituidos por ejes 
monopodiales horizontales, con ramificaciones laterales formadoras de ejes aéreos que 
pueden volver a ramificarse y originar nuevos vástagos vegetativos o reproductivos. 
Rua y Gróttola (1997) encuadran a este grupo de plantas en el denominado modelo “S”, 
que agrupa a los pastos monopodiales y estoloníferos (o rizomatosos) como las especies 
del grupo Disticha, descripto previamente por Castro dos Santos (1981) para Paspalum 
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distichum, en el que los ejes plagiótropos pueden llevar catafilos u hojas de follaje 
según si crecen por debajo del suelo o por encima del mismo. El sistema de vástagos 
consta de ejes con entrenudos largos y cortos y se complementa, además, con la 
producción de raíces adventicias en cada uno de los nudos de los ejes horizontales que 
aportan nutrientes y fijan la planta al suelo (Fig. 1.1. C). 
La unidad morfológica clásica es la hoja con su yema axilar y entrenudo (Fig. 
1.1.A). En las gramíneas, la unidad de análisis que ha sido ampliamente usada es el  
macollo, generalmente definida como un vástago lateral que lleva 2 o más hojas 
(Harper y White 1974). Los  macollos (conocidos con el nombre de “tillers” en idioma 
inglés) suelen producir raíces adventicias en los nudos basales cuando toman contacto 
con el suelo (Fig. 3.1.B y 3.4., pp. 30 y 34). El macollo puede tener origen intravaginal 
o extravaginal. En el primer caso crece en sentido vertical entre su hoja tectriz y el eje 
madre. En el segundo caso,  emerge lateralmente por rotura de la base foliar de su hoja 
tectriz produciendo un vástago decumbente cercano a la planta madre, o alejado de la 
misma con la forma de rizoma o estolón (Bell 1991). 
A pesar de la aparente simplificación en la arquitectura vegetativa de Poaceae, 
existe una gran diversidad de formas. El concepto de construcción fitomérica es 
particularmente usado  para interpretar la estructura y la plasticidad en el desarrollo de 
los pastos. Sin embargo este concepto no deja de ser una unidad artificial. Las partes del 
tallo o ramets son de hecho verdaderas subunidades del tallo, pero por definición los 
fitómeros no lo son. Los tallos, ya sean cañas, rizomas o estolones son las unidades 
funcionales de un pasto pero los fitómeros tienen el potencial para dar origen a 
cualquiera de los tipos de tallo y además pueden producir raíces adventicias. A  su vez, 
la presencia de meristemas intercalares determina una gran variación en las estructuras 
que genera un plan de crecimiento versátil con la capacidad de colonizar grandes áreas y 
adaptarse a condiciones ambientales cambiantes (Clark y Fisher 1986). 
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Fig. 1.1. Representación esquemática de los distintos niveles de organización de los vástagos en 
Paspalum vaginatum. A. Fitómero; B. Unidad de vástago; C. Sistema de vástagos con unidades de 
distinto orden de ramificación (U1,U2,U3, U4, U5). Los vástagos floríferos son ortótropos y el resto son 
plagiótropos. Los vástagos aéreos aparecen en color verde y los subterráneos en color gris. ZEC: zona de 
entrenudos cortos; ZEL: zona de entrenudos largos; UF: unidad de floración; U0: unidad de vástago 
inicial.  
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1.2.3. LOS PASTIZALES DE LA PAMPA 
 
Los pastizales del Río de la Plata (Soriano et al. 1992) constituyen una de las 
regiones de pastizales templados más grandes del mundo con una superficie aproximada 
de 760.000 km2 (Bilenca y Miñarro 2004). Ocupan el área comprendida entre los 30 y 
39 grados de latitud sur del este de la Argentina, el Uruguay  y la mitad austral del 
estado de Rio Grande do Sul, en Brasil.  Abarca una región llana o ligeramente 
ondulada, con un gradiente de precipitación de dirección norte-sur y este –oeste. El 
clima es templado-cálido y la temperatura media anual oscila entre los 13 y 17ºC. La 
vegetación dominante es la estepa de gramíneas que forman matas, entre las cuales 
crecen numerosas especies herbáceas y algunos sufrútices o arbustos (Cabrera y Willink 
1973). Si bien se trata de una región relativamente homogénea en cuanto a su fisonomía, 
se halla dividida en subregiones de acuerdo a sus características geológicas, 
geomorfológicas, edáficas y de vegetación y comprenden las llamadas pampas y los 
campos (Soriano et al. 1992). La región constituye una de las áreas de mayor riqueza de 
gramíneas en el mundo, habiéndose llegado a contabilizar más de 550 especies distintas, 
en especial pertenecientes a géneros altamente diversos como Stipa, Piptochaetium y 
Paspalum. Las particulares características de esta región facilitan la particular 
coexistencia de un gran número de gramíneas de metabolismo C3 con otras de 
metabolismo de C4 (Bilenca y Miñarro 2004). 
La importancia de los pastizales no sólo se centra en su explotación para los 
cultivos o la cría  de ganado, también es generadora de otros recursos, muchas veces no 
contemplados. Desde hace algunas décadas se han comenzado a tener en cuenta otros 
beneficios que aportan los ecosistemas naturales de las pampas como, por ejemplo, el 
secuestro de gases (dióxido de carbono, óxido nitroso y anhídrido  sulfuroso), la 
purificación del agua y del aire, la disminución de las inundaciones, la preservación de 
los suelos, la generación y circulación de nutrientes, el mantenimiento de la 
biodiversidad y la reserva de genes (Sala y Paruelo, 1997).  
En las sociedades carentes de una educación centrada en los valores de la 
naturaleza, donde se prioriza el beneficio económico a corto plazo, la desvalorización de 
los servicios que brindan los ecosistemas naturales lleva al creciente reemplazo de éstos 
por sistemas agrícolas cuyo valor comercial es percibido por todos los actores 
económicos. Una vez que un sistema natural es convertido en un sistema agrícola, 
difícilmente pueda volverse atrás. Los cambios en los manejos de los pastizales o la 
desaparición de los mismos puede traer como consecuencia, además de los daños 
ambientales, la pérdida de recursos genéticos de especies silvestres. La conservación del 
germoplasma de éstos resulta de gran importancia para su utilización en el desarrollo de 
variedades resistentes a plagas y enfermedades y el mejoramiento de las variedades 
comerciales.  
Los cultivos comerciales están sometidos a la acción de factores adversos de 
origen biótico, como son los  virus, hongos, bacterias, insectos etc. Los factores 
adversos de origen abiótico como las sequías, inundaciones, heladas, salinidad, pueden 
afectar negativamente la producción y poner en riesgo los cultivos, a la vez que 
restringen las áreas en las que pueden cultivarse algunas especies. Los factores adversos 
de origen biótico y abiótico pueden controlarse parcialmente mediante estrategias de 
manejo,  prácticas agronómicas adecuadas o mediante la utilización de  variedades 
comerciales de la especie cultivada que posean resistencia o tolerancia genética. Esta 
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última estrategia  puede ser considerada la más segura y “amigable” para el ambiente, 
porque elimina la necesidad del uso de agroquímicos y disminuye por la tanto el riesgo 
de contaminación.  
El desarrollo de variedades comerciales es un proceso continuo en el que el 
fitomejorador tiene que generar constantemente nuevos materiales genéticos debido a la 
dinámica existente entre los vegetales y los factores bióticos y abióticos que influyen 
sobre ellos. Para ello es necesario disponer de la mayor variabilidad genética posible 
que aporte los caracteres requeridos para combinarlos en nuevas variedades.  
Las especies silvestres, incluidas las de los pastizales pampeanos, sometidas a la 
acción de factores bióticos y abióticos adversos durante miles de años, constituyen la 
fuente natural de la variabilidad genética y, debido a ello es fundamental su estudio y 
conservación para mantener y mejorar la producción de los cultivos (Camadro y 
Cauhepé 2003). 
 
1.2.4. ESPECIE DE ESTUDIO: Paspalum  vaginatum 
1.2.4.1. DISTRIBUCIÓN Y HÁBITAT 
  
Paspalum vaginatum Sw. es una Poaceae de distribución pantropical, se halla 
distribuida en el continente americano desde el sudeste de los Estados Unidos, México e 
Islas del Caribe  hasta la provincia de Río Negro, en la Argentina (Burkart et al. 1990, 
Zuloaga y Morrone 2001) y puede encontrarse en suelos arenosos, en las playas 
marinas,  formando céspedes en los bordes de lagunas y esteros, en pantanos, 
manglares, bosques tropicales y subtropicales, húmedos o semihúmedos, bosques áridos 
o semiáridos. En nuestro país, crece naturalmente en sitios de inundación permanente 
como son los arrozales de la provincia de Entre Ríos (Lallana 2005) o en terrenos bajos  
de inundación transitoria, salitrosos o alcalinos como, por ejemplo, los del sur de la 
provincia de Santa Fe (Ragonese y Covas 1947) y los de la Pampa deprimida en la 
Provincia de Buenos Aires  (Bertiller y León 1975). Esta área, sometida a distintos 
disturbios ambientales (Insausti et al. 1999),  no ha sido prácticamente sometida a uso 
agrícola, ni ha sido implantada con pasturas cultivadas debido a las condiciones 
limitantes como son el anegamiento temporario o permanente o la salinidad o 
alcalinidad de los suelos (Burkart et al. 1990). La cría de ganado ha predominado hasta 
la actualidad en la mayor parte del área y, en consecuencia, los pastizales naturales 
constituyen la vegetación predominante. Paspalum vaginatum cohabita en dicho hábitat 
con especies tales como Distichlis spicata y D.scoparia (“pastos salados”), Leersia 
hexandra (“arrocillo”), Paspalidium paludivagum (“canutillo”), Panicum gouinii e 
Hydrocotyle sp., formando parte de los ambientes halomórficos de la denominada 
pradera húmeda de mesófitas (Burkart et al. 2005).  
 
1.2.4.2. DESCRIPCIÓN BOTÁNICA 
 
Se trata de un pasto perenne, de hábito rastrero, provisto de rizomas y estolones. 
Los tallos floríferos suelen ser erectos y las inflorescencias terminales presentan dos o 
tres racimos con espiguillas solitarias distribuidas en dos series. Las glumas de las 
espiguillas son glabras y este carácter permite diferenciarlo de Paspalum distichum L., 
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especie con la que suele confundirse. La textura y tamaño de las hojas pueden variar 
según los ecótipos: los hay de hoja ancha, cultivados para césped en jardines; de hoja 
mediana, semejantes al pasto bermuda común, y de hoja pequeña y fina, parecidos al 
pasto bermuda enano, que son utilizados para las canchas de golf. Las vainas son más 
largas que los entrenudos; las lígulas son membranáceas y glabras; la pseudolígula, 
cuando está presente, tiene el aspecto de un mechón de pelos blanquecinos; las láminas 
son lineares y glabras con un rango de 20-110 mm de longitud y 2-4 mm de ancho. A 
veces los estolones poseen hojas con vainas muy desarrolladas y láminas reducidas que 
parecen haberle valido el nombre a esta especie. 
Se lo conoce, según la región, por distintos nombres vulgares: "gramilla", 
"gramilla blanca", "gramilla dulce", en Argentina, "chépica" en Chile, "capim de praia" 
en Brasil , "sand knotgrass", "siltgrass", "seashore paspalum", "saltwater grass" en 
Estados Unidos (Duncan y Carrow, 2000).  
A semejanza de otras gramíneas utilizadas para la formación de céspedes, P. 
vaginatum tiene una gran densidad de meristemas cerca de la superficie del suelo, que 
pueden producir tanto ejes ortótropos como plagiótropos. La posibilidad de desarrollar 
unos u otros ejes parece depender, además de las condiciones ambientales, de la etapa 
del desarrollo y del ecótipo considerados. Por tratarse de plantas estoloníferas, los ejes 
plagiótropos producen raíces caulógenas y yemas en los nudos. Estas yemas a veces 
originan vástagos ortótropos de entrenudos cortos que a su vez producen nuevos ejes 
ortótropos muy próximos entre sí. Esta actividad  da origen a matas densas, que se 
arraigan al sustrato y se establecen  en la siguiente estación de crecimiento gracias a la 
producción de numerosas raíces adventicias, y eventualmente adquieren independencia 
de la “planta madre”. 
 
1.2.4.3. ALGUNOS ASPECTOS DE SU BIOECOLOGÍA 
 
Paspalum vaginatum posee distintas estrategias de propagación: la reproducción 
sexual y la multiplicación vegetativa. Como ocurre usualmente en especies del género 
Paspalum (Quarín 1992), se conocen citótipos diploides (2n=20) sexuales 
autoincompatibles (Carpenter 1958, Bashaw et al. 1970) y tetraploides (Hojsgaard et al. 
2005), posiblemente apomícticos. Además de la producción de semillas por vía 
apomíctica de algunos citótipos, la formación de rizomas y estolones representa otra 
alternativa de propagación vegetativa. 
Debido a la autoincompatibilidad genética de los citótipos sexuales, la 
reproducción vegetativa es considerada la principal forma de perpetuación y 
propagación. En la propagación con fines comerciales, se obtienen  plantas nuevas a 
partir de la reproducción de estolones fragmentados (Duncan y Carrow 2000).  
 
1.2.4.4. CARACTERÍSTICAS VENTAJOSAS PARA SU USO COMO CÉSPED 
  
Paspalum vaginatum es una especie poco productiva como forraje (Rosengurtt et 
al. 1970), útil en la fijación de suelos arenosos (Zuloaga y Morrone 2005) y con 
características propias para utilizarlo como biorreparador de suelos contaminados o 
degradados (Duncan y Carrow 2000). Ha sido utilizado en programas de conservación 
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para rehabilitar suelos anegados, ya sea por las lluvias o por el ingreso de agua marina y 
para el control de la erosión en las zonas costeras. Puede desplazar a especies 
dominantes de suelos altamente alcalinos. Es el caso de Distichlis spicata, que en el sur 
de la provincia de Santa Fe es reemplazada por  P. vaginatum en zonas expuestas a 
inundaciones periódicas con aguas carbonatado-sódicas provenientes de lagunas 
cercanas. En estos suelos es donde adquiere un desarrollo y un vigor extraordinarios, 
cubriendo la mayor parte del suelo por medio de sus estolones (Ragonese y Covas 
1947).  
Al llegar la estación invernal P. vaginatum pierde total o parcialmente su parte 
aérea con la llegada de las primeras heladas (Ragonese y Covas 1947). Esta respuesta 
está acorde a su fisiología ya que se trata de una planta de ciclo estival con síndrome 
fotosintético C4 (Duncan y Carrow 2000). Cuando la temperatura se encuentra entre los 
25ºC y los 35º C, los niveles de irradiancia son muy altos y la concentración de CO2 del 
aire disminuye, las plantas de síndrome C4  muestran sus valores máximos de tasa 
fotosintética. En cambio, cuando las temperaturas son inferiores a los 16 ºC, estas 
plantas disminuyen su tasa fotosintética, por destrucción de la clorofila (Salisbury y 
Ross 1992). 
Se considera a P. vaginatum como una especie adaptada a lo 30-35º de latitud N-
S, siendo su límite boreal máximo de supervivencia en el Hemisferio Norte, para los 
cultivares y ecótipos seleccionados, la línea que une Raleigh, el Norte de Carolina, 
Tennessee, Arkansas, Texas hasta el sur de San Francisco en los Estados Unidos de 
América. Al igual que otros pastos, presenta mayor sensibilidad a las bajas temperaturas 
durante su primer año de establecimiento, o cuando las condiciones edáficas no son las 
óptimas en la época de implante. El rango de temperaturas mínimas que toleran algunos 
ecótipos de zonas templadas o  cultivares previamente aclimatados adaptados a  es –4 a 
–7 ºC, siendo los de hoja fina los más resistentes (Duncan y Carrow 2000, Fabbri et al. 
2009).  
Por sus múltiples características de resistencia al estrés ambiental y por poseer un 
alto grado de eficiencia en la absorción de nutrientes, utilización de agua de baja calidad 
y  propiedades biorremediadoras de suelos contaminados o improductivos (Duncan y 
Carrow 2000), se han seleccionado y mejorado ecótipos de excelente rendimiento que 
resultan ideales para su utilización en los campos de golf y otros espacios deportivos. 
Por todo esto es un pasto que, en los últimos años, ha generado grandes expectativas y 
un gran interés en su estudio por ser considerado el césped tropical de mayor tolerancia 
a la salinidad (Carrow y Duncan 1998), que presenta algunos ecótipos que toleran los 
niveles del agua marina (34,400 ppm o 54 dSm-1 de NaCl).  
Paspalum vaginatum es una especie que fue incrementando su distribución y 
cultivo en las canchas de golf mundiales a la vez que ha sido objeto de un intenso 
trabajo de selección en Estados Unidos.  
Los cultivares obtenidos hasta el momento poseen una larga lista de cualidades: 
alta tolerancia a la salinidad, al riego con aguas recicladas y residuales con altos grados 
de contaminación, al calor, a la sequía, a la compactación del suelo, al estancamiento de 
agua y las inundaciones periódicas, alta velocidad de crecimiento, requerimiento de 
bajos niveles de nitrógeno (en relación a otros céspedes) y pesticidas, recuperación 
rápida después de situaciones de estrés provocadas por el uso como césped deportivo, 
buen desarrollo radical en distintos tipos de suelo (arcillosos, arenosos, humus o greda), 
tolerancia a un amplio rango de valores de pH del suelo, textura acorde con las 
necesidades del juego de golf, tolerancia a condiciones extremas de luminosidad y a 
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bajas temperaturas del suelo, buena recuperación después del período de dormancia, 
mejor retención del color durante el invierno que  Cynodon dactylon (L.) Pers. más 
conocido como “pasto bermuda” (Duncan y Carrow 2000). 
Casi todas las variedades comerciales de P. vaginatum pueden cortarse a cualquier 
altura en el campo de golf. Se han identificado ecótipos que toleran alturas de corte de 
1/8 pulgada (3mm) en los greens y alturas mayores en los tees y fairways. Los tipos más 
gruesos pueden mantenerse hasta 2 pulgadas (50mm) o 3 pulgadas (75mm) como 
transición hacia zonas húmedas, hazards de agua u otras áreas sensibles en materia 
ambiental. Un atributo sobresaliente de este césped es que el mismo cultivar puede ser 
utilizado en todas las zonas de juego, y esto elimina la invasión de distintos pastos en 
los greens, un problema frecuente en el cultivo de bermuda. La pelota descansa más 
elevada sobre el seashore paspalum que sobre la bermuda, ofreciéndole a los buenos 
golfistas un mayor control sobre la pelota (Lowe 2008).  
Todos estos atributos hacen de P. vaginatum una planta óptima para utilizar en las 
canchas de golf. Hace más de una década que se vaticina que esta especie tendrá  un 
futuro muy promisorio como césped estival y que su utilidad se irá incrementando a 
medida que sea necesario disminuir la utilización de pesticidas y fertilizantes y que se 
requiera aumentar sostenidamente la utilización de agua no potable para el riego. Es 
evidente que esta especie no es la salvación para todos los problemas, pero se piensa 
que cumple un rol muy importante como alternativa en muchos ambientes donde otras 
especies no pueden desarrollarse o lo hacen con dificultad (Duncan 1996).  
 
1.3. OBJETIVOS  
 
1. Trazar la secuencia completa del desarrollo de los vástagos de Paspalum 
vaginatum a fin de efectuar su análisis arquitectural. Establecer las bases necesarias para 
la construcción de un modelo con valor predictivo, con una posible aplicación a los 
estudios de la dinámica ocupacional de pastos en ambientes naturales y/o artificiales.  
2. Evaluar comparativamente la dinámica del crecimiento de un ecótipo nativo 
(N) versus uno comercial (C) bajo las mismas condiciones ambientales. 
 
1.4. HIPÓTESIS  
 
Hipótesis 1: 
El patrón arquitectural de los vástagos de Paspalum vaginatum es constante en 
dicha especie, independientemente de los individuos/ecótipos. 
 
Predicción 1: El ecótipo N y el ecótipo C comparten las mismas características 
arquitecturales, es decir: vástagos en posiciones comparables para cada orden de 
ramificación presentan características morfológicas similares (orientación, tipo de hojas, 
posición de sus ramificaciones, presencia y posición de estructuras reproductivas, origen 
de las raíces). 
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La predicción 1 se probará mediante las siguientes observaciones:  
Para cada fitómero Fn de cada planta PN, 1...6 y PC, 1...6 a la última fecha (tf) se observarán 
los siguientes caracteres: 
• orientación, plagiótropa=0, ortótropa=1 
• tipo de hoja, catafilo=0, nomofilo=1 
• producción axilar, ausente=0, presente=1 
• producción axilar termina en inflorescencia, no=0, sí=1 
• raíces adventicias, ausentes=0, presentes=1  
 
donde n = nº de orden desde el origen 
 
Hipótesis 2: 
Ante condiciones ambientales semejantes, es posible diferenciar ecótipos de P. 
vaginatum por las proporciones relativas de las diferentes unidades de vástago 
producidas. Diferentes combinaciones de estas variables pueden determinar diferentes 
alturas de canopeo para los distintos ecótipos. 
 
Predicción 2a: Al menos en algún/os período/s durante su ciclo vegetativo, el ecótipo N 
difiere del ecótipo C en la proporción de ejes plagiótropos vs. ortótropos, en la 
proporción de ejes vegetativos vs. floríferos, y/o en la proporción de ejes plagiótropos 
aéreos (estolones) vs. subterráneos (rizomas) producidos. 
La predicción 2a se probará mediante las siguientes observaciones:  
Para cada planta PN, 1...6 y PC, 1...6 y cada momento de observación tx se medirán: 
• número de entrenudos ortótropos en unidades de vástago Un, m  
• número de entrenudos estoloníferos en unidades de vástago Un, m  
• número de entrenudos rizomatosos en unidades de vástago Un, m  
• número de ramificaciones axilares en unidades de vástago Un, m  
• número de ramificaciones axilares c/inflorescencia en unidades de 
vástago Un, m  
 
dónde n = orden de ramificación y m = posición en el eje 
 
Predicción 2b: Si se cumple la predicción 2a, la altura y/o densidad de la cubierta 
vegetal del ecótipo N es diferente de la del ecótipo C, al menos en algún/os período/s de 
su ciclo vegetativo. 
La predicción 2b se probará mediante el método de puntos (Mueller-Dombois y 
Ellenberg 1974, Greig-Smith 1983). Para cada punto de la cuadrícula y cada momento 
de observación tx se medirá el siguiente dato: 
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• altura (cm) de los puntos de contacto con la cubierta vegetal 
 
Hipótesis 3: 
El inicio del desarrollo de ejes ortótropos varía según el ecótipo: los ecótipos que 
inician más temprano la producción de tales ejes acaban formando un mayor número de 
nuevas matas por individuo al final de la estación de crecimiento. 
 
Predicción 3: Si uno de los ecótipos estudiados produce tempranamente un mayor 
número de ejes ortótropos (según Hipótesis 2), se espera que también forme un mayor 
número de matas nuevas al final de la estación de crecimiento. 
La predicción 3 se probará mediante los siguientes datos: 
Para cada planta PN, 1...6 y PC, 1...6 y cada momento de observación tx 
• número total de ejes ortótropos producidos 
 
Para cada planta PN, 1...6 y PC, 1...6 a la última fecha (tf)  
• Nº total de matas producidas  
 
1.5. GLOSARIO 
 
acrotonía: promoción diferencial de la ramificación lateral en la porción distal de un 
eje (cf. Troll y Weberling 1989:475 en Rua 1999). 
alometría: es el estudio del cambio de proporciones de varias partes de un organismo 
como resultado de su crecimiento. En las plantas es la relación cuantitativa entre la 
forma y la partición (Weiner 2004). 
basitonía: promoción diferencial de la ramificación lateral en la porción basal de un eje 
(cf. Troll y Weberling 1989:475 en Rua 1999). 
catafilos: hojas escamosas reducidas a la base foliar, situadas entre los cotiledones y los 
nomofilos u hojas propiamente dichas. También están presentes en los bulbos, en los 
tallos subterráneos y en las yemas invernantes (Font Quer 1953). 
clon: una colección de plantas derivadas por propagación vegetativa (natural o artificial) 
a partir de un mismo genet (White1979). 
complejo de vástagos: secuencia de vástagos unidos simpodialmente (White 1979). 
ecótipo: subunidad de una especie, no sujeta a la pérdida de fertilidad, que presenta 
caracteres genéticamente determinados por su adaptación a un ambiente particular (Font 
Quer 1953).  
esfuerzo reproductivo: se utiliza en las plantas clonales para referirse a la relación 
cuantitativa entre la biomasa reproductiva y la biomasa total. La biomasa reproductiva 
involucra a los órganos originados por vía sexual y es equivalente a la partición 
reproductiva de las plantas no clonales. La biomasa total incluye a los órganos que 
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intervienen en la propagación vegetativa o asexual (Bazzaz y Ackerly 1992, Weiner 
2004). 
fitómero: sinónimo de metámero, compuesto por el nudo, su hoja correspondiente, su 
yema axilar y su entrenudo, con capacidad de generar raíces (White 1979, Clark y 
Fisher 1986). 
genet: planta entera derivada de una semilla (White 1979). 
hipopodio: porción de un eje lateral por debajo del profilo (Font Quer 1953). 
homología serial: en organismos modulares, homología entre partes de un mismo 
organismo que ocupan una posición equivalente en cada una de sus unidades 
constitutivas (Rua 1999).  
macollo: cada una de las ramificaciones laterales proximales que forman las matas de 
las gramíneas y otras plantas graminoides (Font Quer 1953, Serebriakova 1969), 
corresponde al término inglés ‘tiller’. En algunas regiones hispanoparlantes se utiliza 
‘macolla’ como sinónimo de ‘mata’.  
metámero: es un término genérico para una parte de un vástago definida morfológica o 
anatómicamente, que se repite una y otra vez. Es cada uno de los segmentos que 
intervienen en la construcción de un vástago (White,1979). Para Room et al. (1994) es 
un internodio, con su/s yema/s axilar/es en su extremo proximal y la hoja en su extremo 
distal. 
modelo arquitectural: programa de crecimiento normal que determina las fases 
sucesivas de la arquitectura de una planta. Es la expresión morfológicamente visible del 
genotipo en un momento dado (Hallé y Oldemann 1970, cf. Hallé et al. 1978 b). 
módulo: en sentido amplio, es el producto de un meristema. En los vástagos, un 
conjunto de metámeros originados de un yema apical o axilar (cf. Room 1994). En 
sentido restringido, es una unidad simpodial, es decir, es un vástago que termina en 
inflorescencia, en espina, en zarcillo o en el que el meristema apical se parenquimatiza 
(White,1979). 
ortótropo: vástago erecto, generalmente con simetría radiada , filotaxis espiralada o 
decusada, ramificación tridimensional con geotropismo negativo (Hallé et al. 1978a) 
partición: proporción de recursos que se destinan en un período de tiempo a distintas 
estructuras (Weiner 2004) 
plagiótropo: vástago más o menos horizontal, con simetría dorsiventral, hojas dísticas o 
distribuidas en un plano, ramificación bidimensional, eje diageotrópico (Hallé et al. 
1978a). 
ramet: módulo o complejo de vástagos derivado de un genet. Puede independizarse de 
él y en tal caso formar un clon (White 1979). 
reiteración: recapitulación o rejuvenecimiento de una parte o toda el modelo 
arquitectural dentro del mismo genet. Se puede iniciar a partir de meristemas en 
dormición o a partir del meristema apical de un vástago en crecimiento (Hallé et al. 
1978b, Barthelemy y Caraglio 2007). 
siléptico: de producción inmediata o continua, sin mediar período de reposo. 
sinflorescencia: es la inflorescencia completa producida a partir de la yema apical del 
eje embrional o de una yema de innovación (usualmente en un período de crecimiento) 
(Troll 1964). 
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unidad arquitectural: El conjunto completo de todas las categorías de ejes y su 
distribución acorde al patrón específico de crecimiento. Sólo se puede determinar en 
individuos adultos, cuando el modelo arquitectural se expresa en su totalidad 
(Barthélémy 1991, Barthelemy y Caraglio 2007). 
unidad de crecimiento: es el resultado del crecimiento rítmico de un módulo, por ej. 
extensión de los componentes preformados en una yema apical (previamente dormida) 
seguida de la formación  de hojas nuevas y posterior formación de una nueva yema en el 
ápice en estado de dormición (Hallé et al. 1978b). 
unidad de floración: unidad que representa la expresión mínima de la floración en una 
especie dada. Corresponde a la definición clásica de inflorescencia (Chase 1929) 
unidad de vástago: eje con apéndices asociados (hojas) y sus meristemas. Se lo utiliza 
como sinónimo de módulo. 
yema: vástago no extendido o parcialmente desarrollado que posee un meristema apical 
con la capacidad de completar su desarrollo; grupo de metámeros no expandidos (Bell 
1991). 
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CAPÍTULO 2 
 
 
MATERIALES Y MÉTODOS 
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2.1. MATERIAL VEGETAL, SITIO DE  CULTIVO Y TRATAMIENTOS 
 
Se utilizaron dos materiales de P. vaginatum de distinto origen: un ecótipo local 
(‘ecótipo N’), nativo de la Pampa Deprimida (Argentina: Prov. de Buenos Aires: Pdo. 
Pila, Estancia Las Chilcas), y un cultivar comercial (‘ecótipo C’) patentado con el 
nombre ‘Sea Isle 2000’ provisto por el Vivero La Amistad de Edin S.A. (Argentina: 
Prov. Buenos Aires: Pdo. Gral. Rodríguez). El cultivar Sea Isle 2000 fue seleccionado 
por el Dr. Ronny Duncan de la Universidad de Georgia (USA) y su germoplasma 
proviene de un mutante de un antiguo cultivar comercial “Adalayd” de textura mediana 
cultivado en un campo de golf en Florida (Duncan y Carrow 2000, 
http://www.seaisle.com.au/index_seaisle2000.htm).  
Dado que se entiende por ecótipos (Turesson 1922, en Salisbury y Ross 1992) a 
las subpoblaciones de una especie que provienen de distintas áreas de distribución y 
que, por la interacción de los genes con el medio ambiente, tienen una expresión 
fenotípica distinta, los materiales elegidos para este trabajo son considerados como tales 
pues sus características responden a la definición dada. En efecto, provienen de distintas 
regiones geográficas y presentan diferencias fenotípicas tales como la altura, la densidad 
de floración y la tolerancia a las temperaturas por debajo de los 0 ºC. 
La naturaleza clonal de los céspedes no permite asegurar con precisión si el 
material colectado proviene de un único individuo o de varios que crecen muy 
próximos. Se conoce que el cultivar comercial proviene de un clon (Duncan y Carrow 
2000). En cambio, el ecótipo de la Pampa deprimida probablemente corresponda a una 
población con reproducción sexual, ya que todos los materiales de P.vaginatum de la 
provincia de Buenos Aires citados por Echarte y Clausen (1993) son diploides, y 
todas/os las/os especies/citótipos diploides conocidos de Paspalum son sexuales (Quarin 
1992). Por esta razón y para homologar criterios entre los ecótipos y evitar la expresión 
de diferencias intraecotípicas, se utilizó en ambos casos material clonado a partir de una 
sola planta.  
El ecótipo N fue elegido entre varios posibles por provenir de un área sujeta a 
inundaciones periódicas, con suelos halomórficos y temperaturas invernales que pueden 
descender por debajo de los 0 ºC y por poseer hojas de textura fina similares a las del 
ecótipo C, cultivar éste muy valorado y difundido a nivel comercial por sus 
características estéticas y funcionales. El grado de similitud presente entre los ecótipos 
despertó el interés de realizar otros estudios que contribuyeran a revelar la presencia de 
ciertos caracteres que diferencien un material del otro.  
Se confeccionaron ejemplares de herbario de referencia del ecótipo N (BAA 
26686, BAA 26689) y del ecótipo C (BAA 26687, BAA 26690) que se hallan 
depositados en el Herbario “Gaspar Xuárez” de la Facultad de Agronomía de la 
Universidad de Buenos Aires (BAA).  
El cultivo de las plantas se llevó a cabo en el Jardín Botánico “Lucien Hauman” 
de la Facultad de Agronomía, Universidad de Buenos Aires (34º35’S, 58º29’W). Las 
condiciones climáticas durante los meses del cultivo se presentan en las Fig. 2.1, 2.2 y 
2.3. Con el fin de evitar la variabilidad intraecotípica, tal como fue explicado 
anteriormente, se obtuvieron nuevas plantas por clonación a partir de un individuo 
(genet) de cada ecótipo. Para ello, se seleccionaron esquejes (ramets) de diámetros 
similares que comprendían un nudo y su yema axilar correspondiente (eje U0). Los 
ramets fueron cultivados en perlita bajo invernáculo, a una temperatura media de 20 ºC 
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durante la primavera, con el fin de inducir la brotación y la producción de raíces 
caulógenas. Más tarde fueron transferidos a 50 macetas de 12 cm de diámetro (25 para 
cada ecótipo) con una mezcla de tierra orgánica y arena en una proporción de 9:1. 
Luego de 7 días de establecimiento en el invernáculo, fueron expuestos a la intemperie.  
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Fig. 2.1. Datos climáticos. A: Temperaturas medias mensuales. B: Valores medios del déficit de  
presión de vapor del aire. Fuente: IFEVA, Facultad de Agronomía, UBA.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fig. 2.2. Datos climáticos. Valores diarios de la radiación fotosintéticamente activa en ambas 
campañas. Fuente: IFEVA, Facultad de Agronomía, UBA. 
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2.2. MEDICIONES DE LOS CARACTERES MORFOLÓGICOS  
 
En las etapas iniciales del crecimiento se utilizaron algunas plantas para 
disecciones, con el fin de analizar las primeras etapas del desarrollo de un eje de 
innovación a partir de un meristema axilar. 
El resto de los ejemplares fue trasplantado a 20 contenedores de mayor capacidad 
(10 para cada ecótipo), (58 x 38,5 x 30 cm) rellenos con el mismo sustrato que el 
utilizado para las macetas pequeñas, en donde se expandieron hasta la finalización del 
período de crecimiento (Fig. 3.3). Se colocaron dos plantas por contenedor con el fin de 
observar su comportamiento en relación al espacio y facilitar una rápida cobertura del 
sustrato. Se seleccionaron ejes de orden sucesivo a medida que aparecían, teniendo en 
cuenta que estuvieran ubicados en posiciones semejantes respecto de las otras plantas. 
Para diferenciar los ejes entre sí, se utilizaron trozos de cable plástico de colores 
diferentes según el orden de ramificación (Fig. 3.4). En cada planta se realizaron 
recuentos periódicos del número de entrenudos producidos y del número de 
ramificaciones formadas en al menos dos vástagos de distinto orden. Esta tarea se llevó 
a cabo desde la etapa inicial de establecimiento de las plantas en las macetas pequeñas 
hasta que la cobertura vegetal sobrepasó los límites de la superficie del contenedor.  
Las mediciones tuvieron lugar durante dos veranos consecutivos: en el período 
2006-2007 denominado campaña 1 (c1) y el período 2007-2008 denominado campaña 2 
(c2). La c1 comenzó en noviembre y se registraron datos durante 11 fechas. La c2 
comenzó en diciembre y se obtuvieron registros de datos en 8 fechas. El último registro 
se corresponde con el final de la estación de crecimiento en el cual se procedió al 
descalce de las plantas y se realizó la separación de los ejes marcados. Este 
procedimiento fue realizado con sumo cuidado para evitar la ruptura o pérdida de las 
unidades de vástagos marcadas. El gran insumo de tiempo que involucró esta tarea 
requirió la herborización del material seleccionado para su posterior análisis y  
medición. El número final de contenedores utilizados para cada ecótipo fue de 8 para c1 
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Fig. 2.3. Total de lluvia caída cada diez días durante el estudio de las dos campañas. Fuente: 
Servicio Meteorológico Nacional. Estación Villa Ortúzar CABA. 
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y de 4 para la c2 y el número de repeticiones en las mediciones dependió del número de 
las diferentes unidades de vástagos marcadas en cada contenedor que no siempre fue la 
misma debido a la eventual pérdida o quiebre de los ejes.  
Para el estudio arquitectural (predicción 1) se analizaron la tipología foliar, 
posición y orientación de las ramificaciones, presencia y posición de las estructuras 
reproductivas.  
Para comparar patrones de crecimiento entre los ecótipos (predicción 2a) para 
cada unidad de crecimiento marcada y cada momento de medición se consignó el 
número de entrenudos y el número de vástagos ortótropos en relación al de los ejes 
plagiótropos. En la fecha final, se midió la longitud de los entrenudos en los ejes de 
distinta categoría. Debido a que los ejes marcados presentaban longitudes totales muy 
disímiles entre sí, ya sea porque pertenecían a distinto orden o porque habían sufrido 
alguna quebradura durante el crecimiento, fue necesario considerar un número máximo 
de entrenudos para la medición de su longitud. En los ejes U2 y U3 se consideraron los 
15 entrenudos proximales y para los ejes U4 se midieron los 10 entrenudos proximales. 
También en la última fecha de registros se obtuvo el número de vástagos reproductivos 
axilares y apicales en relación a la producción de vástagos totales. El estudio de los ejes 
rizomatosos no fue posible hasta tanto no se descalzaran las plantas de sus respectivos 
contenedores ya que, por su caracter destructivo, el seguimiento de los mismos hubiera 
impedido realizar las observaciones cronológicas de las partes aéreas.  
La cobertura aérea (predicción 2b) se midió mediante el método de puntos 
(Mueller-Dombois y Ellenberg 1974, Greig-Smith 1983) que se basa en la idea de que 
un punto es la mínima expresión geométrica de una parcela. De esta manera, se puede 
obtener una estimación válida de la cobertura de una especie conociendo la frecuencia 
de toques en una cantidad preestablecida de puntos. En este caso se utilizó un bastidor 
con 10 agujas de 60 cm de largo cada una, separadas a una distancia de 5 cm entre sí. Se 
realizaron 30 bajadas de aguja por contenedor, distribuidas en 6 líneas uniformes y 
normales al eje mayor que pasa por el centro del recipiente, dejando libre una faja 
perimetral de aprox. 10 cm para evitar “efectos de borde”. Cada bajada de aguja 
consistió en el descenso vertical de la misma hasta el nivel del sustrato con el fin de 
registrar la altura de todos los puntos de contacto de la planta con la aguja. Los valores 
obtenidos  fueron utilizados para estimar los niveles de altura o estratos sobre el suelo 
en los cuales se detectaba mayor frecuencia de cobertura. Los estratos seleccionados 
fueron: 0-1 cm; 1-3 cm; 3-7 cm; 7-14 cm y 14-20 cm. El número de repeticiones 
utilizadas por ecótipo fue de 8 en la campaña 1 y de 4 en la campaña 2. 
La misma metodología empleada para medir la cobertura vegetal fue utilizada 
también para estimar la biomasa total, mediante la sumatoria de todos los toques por 
maceta en cada bajada de aguja y la biomasa reproductiva,  a través de la sumatoria de 
los toques con unidades de floración (UF). 
Para la predicción 3 se evaluó en cada categoría de eje señalado el número de 
matas formadas por individuo al finalizar la estación de crecimiento. 
 
2.3. PROCESAMIENTO DE LOS DATOS 
 
Se sintetizó toda la información obtenida por medio del lenguaje codificado 
AMAP modelling language. Mediante dicho lenguaje se creó una base de datos 
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estructurales en planillas de cálculo que fueron procesados con el software AMAPmod 
(Godin y Guédon 2004) y analizados con los paquetes estadísticos Infostat 2010 (Di 
Rienzo et al. 2010) y SAS (SAS Institute 1990).  
El análisis de las proporciones de producción de ejes ortótropos versus la 
producción de ejes totales se realizó mediante una tabla de inferencia para proporciones 
obteniendo los intervalos de confianza (Wilson EB 1927). El esfuerzo reproductivo 
(ER), estimado mediante la proporción de UF axilares producidas versus el total de 
ramificaciones sobre los ejes plagiótropos, la producción de UF apicales versus el total 
de ejes considerados (plagiótropos y ortótropos), la proporción de matas producidas en 
relación al número total de ramificaciones axilares registradas al final del período de 
crecimiento y la distribución vertical por estratos de la cobertura vegetal fueron 
analizados mediante regresión logística (SAS Institute 1990). La estimación de la 
biomasa total y florífera, el análisis de la  producción del número de entrenudos y la 
longitud de los mismos se realizó por la comparación de medias mediante el estadístico 
t Student (Di Rienzo et al. 2010). 
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CAPÍTULO 3 
 
 
RESULTADOS 
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3.1. CARACTERÍSTICAS DE LA ARQUITECTURA VEGETAL DE LOS DOS ECÓTIPOS  
 
El eje de primer orden (U1) se desarrolla a partir de un meristema axilar de un eje 
de orden precedente (U0) que fue cortado dejando un nudo (Fig. 3.1., A). El desarrollo 
del eje U1 comienza con la producción de un hipopodio más 1 ó 2  entrenudos cortos 
formando la “zona de entrenudos cortos” (ZEC) seguidos de entrenudos más largos que 
comienzan a formar un estolón y al que se llamará “zona de entrenudos largos” (ZEL) 
(Fig. 1.1., B, C). Los ejes de orden siguiente se forman silépticamente en las axilas de 
las hojas proximales (U2ZEC), es decir, en la zona de entrenudos cortos (Fig. 3.2). Su 
desarrollo es acrotónico y suelen ser extravaginales. Cada una de las U2ZEC repite la 
estructura del eje U1, formando unidades de orden creciente hasta llegar como máximo 
al 5º orden. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
A lo largo de la ZEL también se desarrollan ejes silépticos (U2ZEL) pero de 
desarrollo basitónico y posición intravaginal, cuya ZEC consta del hipopodio más 1 
entrenudo corto (Fig.1.1.B, C,). 
Los nudos de la ZEC y de la ZEL, independientemente de la jerarquía de los 
vástagos, producen inicialmente 2 a 4 primordios de raíces adventicias, que se 
desarrollan y ramifican cuando toman contacto con el suelo. Estos primordios de raíces 
pueden producir un profuso sistema radical que se arraiga firmemente al suelo. 
A 
B 
Fig. 3.1. A: Esqueje inicial (U0) 
y ramificación axilar (U1); B: 
macollo obtenido a partir de la 
ramificación del esqueje. 
Escalas: A, 0,5 cm; B, 1 cm. 
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Se distinguen distintos tipos de vástagos de acuerdo a la posición que adoptan con 
respecto al nivel del suelo: ortótropos, plagiótopos estoloníferos (superficiales con hojas 
de follaje) y plagiótropos rizomatosos (subterráneos con catafilos).  
En este estudio, el eje inicial U1 se comportó inicialmente como vástago ortótropo 
o de transición, mostrando poco crecimiento, un número limitado de entrenudos y el 
tallo de diámetro pequeño en relación a los vástagos que le sucedieron en jerarquía. En 
los casos en los que adquirieron una longitud considerable, se volcaron al suelo y 
enraizaron en algunos nudos, pero en general no llegaron a aumentar considerablemente 
su diámetro. En algunos casos el meristema apical del eje U1 permaneció activo toda la 
estación de crecimiento sin florecer pero en la mayoría de las plantas manifestó una 
notable reducción de su actividad. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fig. 3.2. Ramificación axilar originada en la axila de una hoja (h0) del eje inicial (U0). Consta de 
un eje de primer orden (U1) que lleva dos ramificaciones axilares de segundo orden (U2). El eje U2 de la 
derecha nace en la axila del  profilo (p1) y el eje U2 de la izquierda nace en la axila de un catafilo (h1,1). 
Ambos ejes U2 exhiben sus correspondientes profilos (p2). Escala: 1 cm. 
 
Los ejes U2 (de 2º orden en este estudio) suelen ser ortótropos al inicio de 
crecimiento y luego toman orientación plagiótropa y se comportan como estolones. 
Algunos ejes  U2 proximales que permanecen ortótropos suelen florecer en el ápice.  
Los ejes U3 (de 3º orden) tienen una orientación semejante a los ejes U2. Pueden 
llegar a ser muy largos y vigorosos y a veces hacerse rizomatosos en su extremo distal. 
En las primeras etapas de crecimiento pueden adoptar transitoriamente características de 
rizoma cuando, por razones de espacio, no pueden crecer en la superficie. Este 
comportamiento fue observado con frecuencia en los contenedores (que llevaban dos 
plantas desde el inicio) en los casos en que la planta vecina dominaba con sus estolones 
32 
 
la superficie aérea (Fig. 3.3). Los U3 proximales que permanecen ortótropos también 
florecen en el ápice. 
Algunos ejes UZEC que se originan de los vástagos U2, U3 y eventualmente de los 
U4 tienen características de rizoma, son blancos y llevan catafilos. Pueden permanecer 
cortos hasta que sus entrenudos se alargan un poco y asoman a la superficie, o pueden 
desarrollar una extensa ZEL subterránea, que en algún momento emerge sobre el nivel 
del suelo, forma hojas con lámina desarrollada y vuelve a repetir el patrón de 
ramificación inicial. 
 
Fig. 3.3. Plantas de Paspalum vaginatum en las primeras 6 semanas de crecimiento en un contenedor. 
Escala: 5 cm. 
 
A partir de mediados de enero hasta febrero, ocurre la floración, en su mayor parte 
en los ápices de los ejes U4ZEL y U5ZEL ortótropos, quienes aportan  el mayor número de 
inflorescencias a la planta. Los ejes floríferos muestran una transición gradual de la 
ZEC a la ZEL, se caracterizan porque la longitud de sus entrenudos aumenta 
progresivamente hacia el ápice  y llevan un número aproximado de 10 hojas verdes. Los 
ejes ortótropos con inflorescencia apical no suelen ramificarse o lo hacen sólo en el 
nudo siguiente al hipopodio. Los ejes ortótropos que no florecen en su ápice pueden 
llevar ramificaciones axilares muy cortas, que se comportan como ejes de innovación. 
Ambos ecótipos coinciden en la distribución proximal de sus ejes floríferos U4ZEL 
y U5ZEL  con respecto a sus respectivos ejes madre, pero éstos varían en número, siendo 
la floración mucho más profusa en el ecótipo nativo que en el ecótipo comercial. 
También en ambos ecótipos pueden florecer los ejes U3ZEL y U2ZEL de nudos 
proximales, pero en menor número que los ejes de orden superior.  
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Cada vástago que florece representa una sinflorescencia (Rua y Weberling 1995, 
Rua 1999) en la cual se distinguen tres zonas bien definidas (Fig. 1.1. B, pág.13): 
 Zona de entrenudos cortos (ZEC): con hipopodio y profilo (aprox. 3-6 mm) y 1-2 
entrenudos cortos que llevan catafilos cuando el vástago se origina a partir de una 
UZEC. Si el vástago, en cambio, proviene de una UZEL, su ZEC carece de catafilos, el 
profilo es de mayor tamaño que en el caso anterior (aprox. 10-20 mm) y la hoja 
siguiente puede tener la lámina reducida, mientras que el resto de las hojas presentan 
láminas bien desarrolladas. 
 Zona de entrenudos largos (ZEL): con entrenudos largos, los proximales con hojas 
de transición de lámina breve y el resto con vaina y lámina desarrolladas. 
 Unidad de floración (UF): o inflorescencia, compuesta por dos racimos conjugados 
con las espiguillas glabras, solitarias, distribuidas en dos series sobre el raquis 
(Zuloaga y Morrone 2005). 
Ambos ecótipos presentan la misma secuencia foliar en sus vástagos: el profilo, 
catafilos en la ZEC de los vástagos que provienen de una UZEC, hojas con vaina 
desarrollada y lámina reducida en la zona proximal de la ZEL y nomofilos con vaina y 
lámina bien desarrollada en la zona distal de la ZEL (Fig. 3.2)  
De acuerdo a la orientación de los vástagos, a lo largo de la ZEL los nomofilos 
pueden presentar variación en la longitud de sus láminas. Adquieren su mayor longitud 
en los vástagos ortótropos, donde pueden superar los 100 mm. Sin embargo, en los 
estolones que se vuelven rizomatosos, su longitud disminuye notablemente de 3 mm 
hasta la reducción total, cuando sólo se generan catafilos. 
 
3.2. DINÁMICA DEL DESARROLLO DE LAS RAMIFICACIONES 
 
El inicio del sistema de ramificación comienza a visualizarse a los 5-7 días de 
producidas las primeras raíces adventicias del esqueje y cuando el eje inicial U1 tiene 
entre 4-5 hojas expandidas (Fig. 3.1, A y B). A medida que se forman nuevos 
entrenudos en el vástago inicial, se desarrollan vástagos axilares, de modo tal que 
aparecen ramificaciones laterales en todos los nudos excepto en los 4 más cercanos al 
ápice. Este esquema se repite en todos los estolones. En los vástagos ortótropos de 
cualquier jerarquía, las yemas axilares demoran en desarrollarse y sólo lo hacen las que 
se ubican en la UZEC mientras que las de UZEL suelen permanecer inhibidas (Fig. 3.4).  
La aparición de ejes U3 ocurre muy rápidamente después de 2 semanas de iniciado 
el enraizamiento del eje inicial. Con la generación de nuevos vástagos U2 y U3 y el 
consiguiente aumento de la masa foliar, los tallos aumentan en diámetro y se 
esclerifican, como es típico en las cañas. La ZEL de los ejes plagiótropos U2, U3 y U4 
tiene longitudes variables pero suele ser muy extensa, pudiendo superar los 80 
entrenudos. Los ejes plagiótropos formadores de estolones forman cañas macizas, 
mantienen un crecimiento continuo durante todo el verano y su meristema apical 
permanece vegetativo hasta el período invernal, en el cual cesan de crecer (Fig. 3.5).  
A intervalos irregulares de la ZEL de los ejes estoloníferos U2, U3 o U4 pueden 
originarse esporádicamente nuevas matas a partir de la ramificación repetida de sus ejes  
axilares U3ZEC o U4ZEC. Esto ocurre normalmente en nudos de posición distal, i.e. 
alejados de la mata central, cuando el ápice se destruye por quiebres del tallo o por 
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efecto de la herbívoría. Esas matas están formadas por vástagos extravaginales, con una 
porción proximal plagiótropa breve que rápidamente se vuelve ortótropa. El conjunto de 
estos vástagos constituye matas del tipo PB2 o PU2 (cf. Rua y Gróttola 1997) formadas 
por la ramificación sucesiva de UZEC que nacen en el segundo fitómero (F2) de sus 
respectivos ejes. Pueden encontrarse sobre el nivel del suelo o por debajo del mismo, y 
generan un grupo denso de ejes ortótropos que permanecen hasta el final de la estación 
de crecimiento sin florecer. Los ejes portadores de matas suelen ser más vigorosos que 
el resto de las ramificaciones axilares de un eje dado, de modo que su ocurrencia altera 
el patrón de basitonía.  
 
Fig. 3.4. Estolón formado a partir del eje de primer orden (U1) marcado con un precinto azul y 
ramificaciones  axilares proximales ortótropas de orden 2 (U2) señaladas con precinto rojo. 
 
Fig. 3.5. Estolón en el período final de la estación de crecimiento. Las ramificaciones axilares  
conservan sus ápices vivos y algunas hojas verdes. Escalas en esta página: 1 cm. 
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Fig. 3. 6. Rizomas con catafilos y hojas verdes en su ápice. Escala: 1 cm.  
 
 
Fig. 3.7. Vista general de los rizomas después de remover el sustrato al final del período de 
crecimiento. Escala: 5 cm. 
Los ejes plagiótropos formadores de rizomas se generan en etapas avanzadas del 
crecimiento de la planta, en las que la superficie del suelo se halla ya totalmente 
cubierta por estolones y ejes ortótropos. Resultó dificultoso observar su comportamiento 
sin destruir la planta ni dañar los ejes aéreos marcados al inicio del experimento, y por 
tal motivo sólo fue posible su observación directa al final, en el momento del descalce 
de las plantas (Fig. 3.6 y 3.7). A pesar de ello, durante las primeras semanas de iniciado 
el cultivo en la campaña 1 fue posible observar en ciertas ocasiones que algunos ejes, 
que originariamente se comportaban como estolones y portaban hojas con láminas bien 
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desarrolladas, continuaban su crecimiento en el estrato subterráneo produciendo 
únicamente catafilos. Este comportamiento pareció estimularse por la presencia cercana 
de numerosos estolones producidos por la planta vecina que cubrían una extensa 
superficie aérea (recordar que se plantaron dos ejemplares por contenedor).  
En la campaña 2  no se observó formación de rizomas en etapas tempranas del 
crecimiento de las plantas. La observación ulterior de los ejes rizomatosos mostró que, 
en la mayoría de los casos, el inicio de los rizomas tiene lugar en las ramificaciones 
axilares de los vástagos estoloníferos, a partir de la ZEC de color blanco y 
específicamente en el F2, en coincidencia con la ubicación de los meristemas que 
originan las matas. 
 
3.3. PRODUCCIÓN DE  EJES ORTÓTROPOS  
 
En las primeras semanas de cultivo se observó que el ecótipo C se anticipaba 
aproximadamente una semana en la producción de los ejes ortótropos. Los ejes U2 del 
ecótipo C que inicialmente eran ortótropos, aparecieron en la fecha 3 mientras que los 
del ecótipo N lo hicieron en la fecha 4. Algo semejante ocurrió con los ejes U3 y U4 del 
ecótipo C en las dos campañas. Sin embargo, desde la fecha 6 y hasta el final del 
período de crecimiento de ambas campañas, el ecótipo N fue quien produjo mayor 
proporción de ejes ortótropos U4 en relación al total de ejes observados para esa 
categoría de eje (Fig. 3.8). 
 
 
Fig. 3.8. Proporción de ejes U4 ortótropos versus el total de ramificaciones axilares U4 producidas 
por fecha   (n=16). Las líneas verticales indican los intervalos máximos y mínimos para una proporción 
binomial.  
 
3.4. PRODUCCIÓN DE VÁSTAGOS REPRODUCTIVOS  
3.4.1. PRODUCCIÓN DE INFLORESCENCIAS AXILARES SOBRE VÁSTAGOS PLAGIÓTROPOS 
 
La proporción de UF axilares en relación al total de ramificaciones generadas por 
ejes plagiótropos no fue significativa en los ejes U2 ( p= 0,2930 en la c1; p=0,8050 en la 
c2) y fue significativamente mayor en los ejes U3 del ecótipo N en ambas campañas 
(p<0,0001 en c1 y c2). Los ejes U4 del ecótipo C fueron mayoritariamente plagiótropos 
durante la c1 y originaron UF a partir de sus meristemas axilares mostrando una 
diferencia significativa (p<0,0001) con el ecótipo N. Estas UF se generaron del ápice de 
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ejes ortótropos de orden 5. En la c2 los ecótipos no mostraron diferencias significativas 
en los ejes U4 que fueron ortótropos, florecieron en el ápice y a veces produjeron 
ramificaciones U5 axilares con UF (p= 0,4583) (Fig. 3.9). 
 
 
 
 
Fig. 3.10. Producción de inflorescencias apicales en relación a la totalidad de ejes de distinto orden 
de ramificación producidos al final del período de crecimiento. Los (*) señalan diferencias significativas 
entre ecótipos (n=4). 
 
3.4.2. PRODUCCIÓN DE INFLORESCENCIAS APICALES SOBRE VÁSTAGOS  DE DISTINTO 
ORDEN DE  RAMIFICACIÓN 
 
La producción de UF en los ápices de los vástagos fue escasa en los ejes de orden 
2 y 3. En los ejes de orden 4 y 5 la floración fue más intensa debido a que estos ejes 
permanecieron  ortótropos hasta el final del período de crecimiento. En la c1 la 
producción de UF apicales fue similar entre ecótipos (p= 05735 para U3 y p=0,4257 
para U4). En la c2 tampoco se hallaron diferencias significativas en los ejes U3 
(p=0,1768) pero sí en los ejes U4 (p = 0,0012) donde el ecótipo N superó al ecótipo C 
(Fig. 3.10). 
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Fig. 3.9. Proporción de inflorescencias axilares en ejes plagiótropos de distinto orden de 
ramificación al final del período de crecimiento. Los (*) señalan diferencias significativas entre 
ecótipos (n=4). 
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3.5. LONGITUD DE LOS ENTRENUDOS  
 
En el análisis de la longitud de los entrenudos, al final del periodo de crecimiento 
de la c1 no se detectaron diferencias significativas en la longitud de la zona proximal 
para ninguna de las categorías de los ejes (p=0,6195 para U2; p=0,3402 para U3 y 
p=0,231 para U4). En la c2 se obtuvieron resultados similares  (p=0,2053 para U2; 
p=0,0498 para U3 y p=0,5243 para U4) (Fig. 3.11).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fig. 3.11. Longitud de la zona proximal de los ejes de distinto orden de ramificación. Las barras 
representan las medias para las distintas categorías de los ejes medidos y las líneas indican la desviación 
estándar (n=4). 
 
 
3.6. NÚMERO DE ENTRENUDOS 
 
La comparación de medias del número de entrenudos producidos por ambos 
ecótipos mostró que el ecótipo C superó significativamente al ecótipo N en numerosas 
fechas y categorías de ejes según el año de cultivo. Durante la c1 se vieron diferencias 
significativas en la fecha 10 y 11 de los ejes U2 (p=0,029 y  p=0,0579) en la fecha 11 de 
los ejes U3 (p =0,0197) y en las fecha 6, 7, 8,10 y 11 en los ejes U4 (p=0,0306; 
p=0,0278; p=0,0252; p=0,03452 y p=0,0032 respectivamente). Durante la c2 las 
diferencias significativas se dieron en los ejes U3 desde la fecha 4 a la 11 excepto la 
fecha 7 (p=0,009; p=0,0179; p=0,0134; p=0,0152; p=0,0103; p=0,0112; p=0,079) y en 
los ejes U4 en fechas 5 y 6 (0,0238 y 0,0548) (Fig. 3.12). El único registro donde el  
ecótipo N produjo mayor número de entrenudos que el C fue en la fecha 11 en los ejes 
de orden 3 (p= 0,0197). 
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Fig. 3.12. Producción de entrenudos en los ejes de distinto orden de ramificación según las fechas 
de medición. La campaña 2 se inició dos semanas posteriores en relación a la 1º campaña. Los (*) 
representan diferencias significativas entre las medias. Las barras verticales señalan la desviación 
estándar (n=4). 
 
 
3.7. COBERTURA VEGETAL: DISTRIBUCIÓN VERTICAL Y COBERTURA TOTAL  
 
La cobertura vegetal medida dentro de los estratos seleccionados mostró 
diferencias en la distribución vertical de la biomasa de los ecótipos y resultados 
diferentes según la campaña. 
 
En la c1 el ecótipo N superó significativamente al ecótipo C en la cobertura en los 
estratos 3 y 4 (p<0.0001 en ambos estratos) que van desde los 3  a 14 cm sobre el nivel 
del sustrato mientras que  en el resto de los estratos no se encontraron diferencias 
significativas entre ecótipos (p=0,1771; p=0,5247 y p=0,9594 para los estratos 1, 2 y 5 
respectivamente). En la c2 en los estratos 1 y 2 el ecótipo C fue quien mostró mayores 
niveles de cobertura (p=0,0005 y 0,0006) mientras que en los estratos 3, 4 y 5 el ecótipo 
N superó al ecótipo C (p=0,0001; p<0,0001;  p=0,0033 respectivamente, Fig. 3.13).  
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Fig. 3.13. Cobertura vegetal dividida por estratos. Las barras horizontales representan el porcentaje 
de toques de aguja positivos para ambos ecótipos. El eje y representa la altura en cm desde el nivel del 
suelo que se corresponde con los estratos considerados: 1 (0-1 cm), 2 (1-3 cm), 3 (3-7 cm), 4 (7-14 cm) y 
5 (14-20 cm). Nº de toques por maceta: 30; n=8 en la  campaña 1; n=4 en la campaña 2. Los (*) señalan 
diferencias significativas entre los ecótipos. 
 
 
Fig. 3.14. Cobertura vegetal. Las barras representan el valor medio del número total de toques 
obtenido en cada bajada de aguja. Nº de bajadas de aguja por maceta: 30; n=8 en la campaña 1; n=4 en la 
campaña 2. Los (*) señalan diferencias significativas entre los ecótipos. 
 
 
 
Fig. 3.15.  Presencia de inflorescencias en la cobertura total. Las barras representan el porcentaje 
de toques de inflorescencias en relación al total de bajadas de aguja. Nº de toques por maceta: 30; n=8 en 
la 1º campaña; n=4 en la 2º campaña. Los (*) señalan diferencias significativas entre los ecótipos. 
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Los cálculos para la estimación de la cobertura total y la biomasa reproductiva 
arrojaron diferencias significativas entre ecótipos. En ambas campañas, el ecótipo N 
produjo mayor cobertura total (p= 0,0009 y p= 0,0446) y reproductiva (p=0,0028 y 
p=0,0007), aunque ambos tuvieron un comportamiento similar en cuanto produjeron 
mayor cobertura en la c2 que en la c1 (Figuras.3.14 y 3.15). 
 
3.8. PRODUCCIÓN DE MATAS  
 
La producción de matas no pareció seguir un patrón de distribución definido a lo 
largo de los ejes. Tampoco mostró estar estrechamente relacionada con la categoría de 
los ejes a pesar de observarse una ligera tendencia de aparición de matas sobre los ejes 
U2 y U3 plagiótropos. Por tal motivo se evaluó la producción total de matas por maceta 
independientemente de la categoría de los ejes. En la campaña 1, el ecótipo N produjo 
mayor número de matas totales que el ecótipo C (p= 0,0049) mientras que en la 
campaña 2 no hubo diferencias significativas entre ecótipos (p=0,1597) (Fig. 3.16).  
 
 
 
 
 
Fig. 3.16. Producción de matas. Las 
barras representan el porcentaje de 
matas generadas a partir de 
ramificaciones axilares de la totalidad 
de los ejes de distinto orden de 
ramificación. El (*) señala diferencias 
significativas entre los ecótipos, n=4. 
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CAPÍTULO 4 
 
DISCUSIÓN 
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4.1. ANÁLISIS ARQUITECTURAL DE LOS ECÓTIPOS 
 
De acuerdo a los resultados obtenidos, la predicción planteada para la hipótesis 1 
se cumple, por lo tanto estos resultados son consistentes con la hipótesis de que el 
ecótipo N y el ecótipo C comparten las mismas características arquitecturales. 
Efectivamente, ambos ecótipos presentan idéntico número de categoría de ejes y 
caractereres cualitativos estables (Barthélémy 1991, Perreta y Vegetti 2005), forman 
vástagos en posiciones comparables para cada orden de ramificación y presentan 
características morfológicas similares. Presentan ejes de 2º, 3º y 4º orden plagiótropos 
estoloníferos y/o rizomatosos, los que dominan el espacio aéreo y subterráneo 
respectivamente llevando a lo largo de toda su extensión una vasta zona de innovación 
de la cual emergen ramificaciones axilares ortótropas de hasta 5º orden. Por otro lado, el 
profuso desarrollo de raíces adventicias en los nudos de estolones y rizomas asegura el 
anclaje de estos vástagos. La combinación de vástagos plagiótropos subterráneos y 
aéreos con vástagos ortótropos que aportan una abundante masa foliar, permite a esta 
especie una vasta superficie de exploración y un eficaz distribución espacial que 
contribuye a aumentar la captación de recursos y favorecer en gran medida la 
reproducción vegetativa.  
Confirmando lo mencionado para las especies de Paspalum encuadradas en el 
modelo “S” (Rua y Weberling 1998), la floración ocurre principalmente en los ápices de 
los ejes proximales y ortótropos de orden 3, 4 y 5, mientras que los estolones de los 
ecótipos de P. vaginatum estudiados aquí no suelen florecer en su ápice y aparentan 
conservar la dominancia apical hasta el final del período de crecimiento.  
No se conoce con exactitud si los meristemas aéreos se reactivan al año siguiente 
ya que, en este experimento, todas las plantas cultivadas fueron descalzadas de sus 
recipientes al finalizar el otoño en ambas campañas. El carácter de perennidad de esta 
especie está dado por los rizomas monopodiales, cuyo meristema apical permanece 
activo hasta la siguiente estación de crecimiento (Fig. 3.5, pág. 34). Estos rizomas 
originan ramificaciones axilares que se comportan de igual manera y conservan 
meristemas axilares en estado de latencia protegidos bajo la superficie del suelo.  
En ambos ecótipos la secuencia foliar concuerda con lo observado en otras 
gramíneas por Mühlberg (1967), quien considera que cuanto más pequeño es el profilo, 
mayor es el número de catafilos y hojas transicionales y que cuando el profilo es más 
largo no hay catafilos, como sucede en las ramificaciones de la UZEL. Ésto es consistente 
con la observación de una tendencia generalizada entre las Angiospermas, que es que la 
presencia o ausencia de catafilos y hojas transicionales en la zona proximal de los 
vástagos está relacionada con la morfología de los vástagos prolépticos y silépticos 
(Hallé et al. 1978). Los vástagos prolépticos (sensu Hallé et al.1978 a, cf. Müller-
Doblies y Weberling 1984) crecen después de un período de reposo y producen 
inicialmente hojas escamosas, con una transición gradual hasta formar las hojas de 
follaje. Los vástagos silépticos, en cambio, tienen un crecimiento continuo y carecen de 
hojas de transición.  
 
4.2. ANÁLISIS DE LAS VARIABLES CUANTITATIVAS  
 
4.2.1. PRODUCCIÓN DE VÁSTAGOS DE DIFERENTE ORIENTACIÓN Y FUNCIONALIDAD 
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La predicción relacionada con diferencias cuantitativas de los caracteres entre 
ecótipos se cumplió por el hecho de que al menos en algún/os período/s durante su ciclo 
vegetativo, el ecótipo N difirió del ecótipo C en la proporción de ejes plagiótropos vs. 
ortótropos y en la proporción de ejes vegetativos vs. floríferos.  
Algunos caracteres mostraron diferencias entre los ecótipos a través de fechas 
sucesivas, otros en cambio no fueron suficientes para establecer diferencias 
significativas hasta tanto no se integraran con los valores obtenidos en la fecha final de 
la estación de crecimiento, es decir cuando las plantas formaron todas sus categorías de 
ejes, elongaron sus entrenudos y elevaron sus UF en los ápices de los ejes ortótropos.  
La proporción de ejes ortótropos varió según la fecha considerada. Mientras que 
en fechas tempranas, el ecótipo C mostró una tendencia a anticiparse en la producción 
de ejes ortótropos de orden 2, 3 y 4, al finalizar el período de crecimiento de las dos 
campañas, el ecótipo N produjo mayor proporción de ejes ortótropos de orden 4 que el 
ecótipo C (Fig. 3.8, pág.36). Sobre estos ejes se desarrollaron luego las inflorescencias 
apicales (Fig. 3.10, pág. 37). 
En ambas campañas se observó que al finalizar la estación de crecimiento las 
plantas del ecótipo N eran más altas que las del ecótipo C. Esta diferencia en altura no 
tuvo correlación con la longitud de los entrenudos de la zona proximal de los ejes 
(Fig. 3.11, pág 38) y sólo fue explicada por la mayor longitud de los entrenudos distales 
de los ejes floríferos U4 y U5 del ecótipo N.  
Por otro lado, el ecótipo C produjo un mayor número de entrenudos ya desde el 
comienzo del crecimiento y a lo largo de varias fechas (Fig. 3.12, pág 39), 
principalmente en los estolones U4 (en la c1) y U3 (en la c2). Ésto trajo aparejado un 
mayor número de meristemas axilares, de los cuales algunos permanecieron inactivos 
(I), otros desarrollaron vástagos vegetativos (G) y otros vástagos reproductivos (R). Por 
ello, era esperable encontrar, al final del período de crecimiento, que los estolones U4 o 
U3 del ecótipo C desarrollaran más vástagos (G o R) que los del ecótipo N, y/o que 
alcanzaran mayor cobertura en alguno de los estratos del canopeo. Efectivamente, en la 
c1 los estolones U4 produjeron más vástagos U5 en el ecótipo C que en el N, indicando 
una tendencia a la partición de recursos hacia meristemas G y R para esta categoría de 
vástagos en las fechas finales de la estación de crecimiento (Fig. 3.9 y 3.12, pp.37 y 39). 
Las coberturas basales de ambos ecótipos fueron similares en esta campaña (Fig. 3.13, 
pág. 40). En cambio, en la c2 el ecótipo C superó al N en la cobertura de los dos estratos 
basales, debido a una partición de recursos prioritaria hacia meristemas G. La 
evaluación final de estos resultados debió realizarse en conjunto con los obtenidos de 
las inflorescencias (ver apartado 4.2.2.). 
El ER registrado al final de ambas campañas mostró que el ecótipo N produjo 
mayor número de UF axilares en los ejes U3 que el ecótipo C (Fig. 3.9, pág. 37). Este 
carácter estaría reflejando que a partir de la fecha 6 (primera semana de diciembre para 
estos cultivos) el ecótipo N asignó mayor proporción de recursos hacia meristemas R 
desarrollados en el ápice de los ejes ortótropos de orden 4. El ecótipo C en cambio, 
repartió los recursos hacia diferentes destinos: meristemas G, principalmente hacia ejes 
plagiótropos U3 y U4 y meristemas R hacia ejes U5 ortótropos. En la c2 esta tendencia 
se acentuó en el ecótipo N, resultando una diferencia significativa en la proporción de 
UF apicales sobre los ejes U4 (Fig. 3.10, pág. 37).  
Hartnett et al. (2006) estudiaron las proporciones entre la producción de yemas 
subterráneas versus las floríferas en distintos pastos originarios de zonas áridas de 
África y de América del Norte y mostraron patrones de partición distintos según el 
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continente de origen de las especies. El patrón observado en los pastos africanos 
pareciera indicar que éstos poseen una limitación relativamente mayor hacia la 
reproducción vegetativa en beneficio de la reproducción sexual, aunque no se menciona 
otra posibilidad que no sea la sexual para la producción de semillas. Algo semejante 
parecieron exhibir las plantas de los dos ecótipos estudiados en esta tesis: el ecótipo C, 
de América del Norte, invirtieron mayores recursos en meristemas G y menos en  los 
meristemas R en comparación con las plantas del ecótipo N de América del Sur, que, de 
manera semejante a los pastos africanos, produjeron mayor proporción de UF y por lo 
tanto tuvieron un mayor ER. Sería de gran interés realizar estudios de cuantificación 
demográfica de los meristemas G subterráneos en estos ecótipos para analizar el patrón 
de partición hacia sus bancos de yemas y comparar los resultados con los de otras 
investigaciones semejantes. 
Es probable que la diferencia de partición observada entre los ecótipos N y C esté 
dada por el fotoperíodo, pues se sabe que los ecótipos o cultivares de una especie que 
habitan en diferentes latitudes generalmente tienen requerimientos fotoperiódicos 
diferentes (Hay 1990, González et al. 2005, Serrago et al. 2008).  
Una alta inversión en meristemas R no necesariamente maximiza el total de la 
fecundidad de la planta. Esto se debe a que los meristemas floríferos dejan de producir 
ramificaciones y con ello disminuye la producción de nuevos vástagos y, por 
consiguiente, de nuevos meristemas (Huber y During 2001). Sin embargo, este efecto es 
variable y en muchos casos, insignificante. La modificación de los patrones de 
reproducción entre las especies puede estar relacionada con diferencias en el costo de la 
misma y se les adjudica una ventaja selectiva si tienen la capacidad de minimizar los 
costos por propágulo (Reekie y Bazzaz 1992). En este caso, donde el ecótipo N invirtió 
una gran proporción de recursos en meristemas R sólo podría conocerse el costo de 
dicha producción si se incluyera el análisis de la producción de los meristemas G e I 
subterráneos.  
De todos modos, hay que considerar que la perspectiva de la partición es difícil de 
entender, ya que el crecimiento del vegetal cambia con el tamaño el mismo. En la 
mayoría de las plantas los patrones de partición son tamaño-dependientes y cuando la 
partición es alométrica, entonces cualquier factor que afecte el tamaño afectará el 
porcentaje de partición a diferentes estructuras y funciones, como ocurre con el ER que 
depende del tamaño alcanzado por la planta (Weiner 2004).  
Las especies clonales están capacitadas para propagarse más por vía vegetativa 
que por vía sexual, pero este último proceso no es para nada insignificante. Se ha 
encontrado que las poblaciones de un rango de especies clonales son genéticamente 
variables tanto como las de poblaciones de plantas no clonales. Esto sugiere que la 
reproducción sexual es importante para muchas especies clonales (Eriksson 1997) y 
puede mostrar respuestas plásticas en relación a las condiciones ambientales. Winkler y 
Fisher (1999) demostraron que la heterogeneidad espacial puede afectar los patrones de 
partición óptima hacia la reproducción vegetativa y sexual (Price y Marshall 1999). 
La proporción de estolones vs. rizomas, cuyo estudio también estaba previsto en 
este trabajo, no pudo efectuarse debido a que los ejes marcados al inicio del cultivo 
resultaron tener en su mayoría crecimiento estolonífero. Los ejes marcados, que 
posteriormente adaptaron un crecimiento rizomatoso, fueron insuficientes para 
analizarlos estadísticamente. Por otro lado, y a pesar de que finalmente se formó un 
profuso sistema de rizomas, su aparición ocurrió después que los estolones ocuparon 
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una amplia superficie exploratoria, lo que hizo prácticamente imposible marcar rizomas 
sin romper los órganos aéreos conectados con ellos. 
En este marco resulta pertinente formular la siguiente pregunta: ¿influirá la calidad 
de la luz que reciben las plantas luego de cubrir una determinada superficie de suelo en 
la producción de los rizomas? Se ha demostrado que la absorción diferencial de la luz 
que ejercen las hojas cambia la calidad de la misma al “filtrar” ciertas longitudes de 
onda, y este cambio es detectado por las plantas a través de los fitocromos. En efecto, la 
proximidad de otras plantas altera la calidad de la luz provocando la disminución de la 
relación rojo/rojo lejano (R:RL) y esta señal conduce a respuestas morfológicas que 
tienden a aumentar la eficiencia de la colonización del espacio en un ambiente 
heterogéneo (Aphalo y Ballaré 1995). Es posible que, mediante un mecanismo similar, 
la planta detecte el aumento de la densidad de sus propios ramets y responda 
comenzando a producir ejes subterráneos.  
 
4.2.2. ALTURA Y COBERTURA VEGETAL 
 
La predicción vinculada con la altura y/o densidad de la cubierta vegetal también 
se cumple, ya que el ecótipo N y el ecótipo C pueden diferenciarse por estos parámetros 
al menos en algún/os período/s de su ciclo vegetativo. 
Las diferencias de cobertura manifestadas por los ecótipos al final de la estación 
de crecimiento variaron según los estratos y el año de cultivo (Fig. 3.13, pág. 40).  
Los estratos basales (1 y 2) fueron cubiertos de modo similar por los ecótipos N y 
C durante la c1, en la que llegaron a superar el 80% de la superficie. En la c2, en 
cambio, el ecótipo C cubrió mayor proporción que el ecótipo N superándolo 
significativamente en esos estratos.  
En los estratos superiores (3, 4, 5) y en ambas campañas, el ecótipo N superó al 
ecótipo C, aunque se advirtió que en la c2 ambos cubrieron con más intensidad esos 
estratos invirtiendo mayores recursos hacia los meristemas G y R y menos en 
meristemas I en relación al año anterior.  
Como las características generales del cultivo no variaron entre campañas, 
cualquier manifestación de cambio en el patrón de crecimiento sólo podría ser atribuible 
a factores ambientales. Al analizar los datos climáticos correspondientes al período que 
abarcaron las campañas no se registraron diferencias relevantes entre ellas en cuanto a 
los valores de temperatura y PAR (Fig. 2.1.A y 2.2 pp. 25), con excepción del DPV 
ambiental y el régimen de lluvias que fueron algo distintos (Fig. 2.1.B y 2.3 pp. 25 y 
26). Los meses de cultivo que abarcó la c2 se caracterizaron por presentar una gran 
sequía incidiendo en los valores del DPV ambiental que aumentaron durante los 
primeros meses de cultivo por efecto de la combinación de altas temperaturas con bajas 
tasas de humedad relativa.  
Si en la c2 las plantas de ambos ecótipos cubrieron en abundancia casi todos los 
estratos, es evidente que el riego diario fue suficiente para cubrir la demanda de agua y 
que el bajo régimen de lluvias no influyó en el crecimiento de las mismas. Sin embargo 
pareciera que los mayores índices de DPV al inicio de la c2 pudieron ser los causantes 
de mayor estrés hídrico que afectó el destino de los recursos del ecótipo N.  
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En la c1, con bajos valores de DPV, ambos ecótipos translocaron sus recursos 
hacia meristemas G, R e I destinados a la producción de ejes vegetativos, reproductivos 
e inactivos respectivamente.  
En la c2, las primeras etapas del crecimiento del cultivo fueron las de mayor estrés 
ambiental, con un DPV relativamente alto que parece haber influido en el destino de los 
recursos del ecótipo N que respondió de manera diferente en relación a la c1: redujo su 
cobertura en el estrato 1 en un 15 %, destinó gran proporción de sus recursos hacia  los 
meristemas G de los estratos 2, 3 y 4 cubriéndolos desde un 80 a 95 % y destinó una 
alta proporción hacia los meristemas R (Fig.. 3.9, 3.10 y 3.13, pp. 37 y 40). El ecótipo C 
en esa campaña, sin embargo, no cambió demasiado su estrategia de partición hacia 
meristemas G de los estratos inferiores ni en los R de los superiores con respecto al año 
anterior, sólo lo hizo hacia meristemas G del estrato 3 en los que duplicó la inversión de 
recursos.  
En un ambiente heterogéneo o cambiante, las plantas obtienen información a partir 
de señales internas y externas y responden de acuerdo a ellas. Entre estas señales 
además de la luz y la relación R/RL (ver apartado anterior), el viento, la temperatura y 
la “demanda transpiratoria” pueden ser también factores muy importantes que influyen 
en estabilizar el tamaño de las plantas (Aphalo et al 1999).  
En Paspalum dilatatum Poir y P. notatum Flügge se vio que, bajo un suelo en 
condiciones de capacidad de campo, los valores de fotosíntesis neta y conductancia 
estomática disminuyen abuptamente cuando el DPV del aire alcanza los 2,5 kPa 
(Insausti et al. 2001, Ribeiro et al. 2006). Si se tiene en cuenta que en la c2, el DPV 
nunca superó los 2 kPa, podría ser que para P. vaginatum, al igual que para otras 
especies de Paspalum, ese valor no haya influido negativamente en la fotosíntesis ni en 
la producción de biomasa. Sin embargo, en las plantas del ecótipo N pareció funcionar 
como una señal que les permitió ajustar su morfología ante un posible déficit hídrico.  
Las plantas pueden detectar signos tempranos de estrés y ajustar su fisiología para 
anticiparse y eventualmente evitar un impacto negativo de limitación de recursos en el 
crecimiento y la reproducción (Aphalo y Ballaré 1995). La partición diferencial de los 
recursos entre un año y el otro manifestados por el ecótipo N evidencia en él su 
plasticidad de respuesta ante los cambios del ambiente. 
Las trayectorias ontogenéticas no solamente afectan el tamaño y la forma de las 
plantas sino que también alteran sus respuestas al ambiente. Dependiendo del estado de 
desarrollo de las plantas, las mismas condiciones ambientales pueden desencadenar 
respuestas cuantitativas y cualitativas diferentes. Así, según la etapa del crecimiento, las 
plantas pueden expresar distintos grados y tipos de plasticidad. Por ejemplo, los 
cambios que pueden producirse a nivel del destino de los meristemas son respuestas 
plásticas que sólo pueden expresarse durante las fases tempranas de la diferenciación de 
un módulo (de Kroon et al 2005). Por lo visto, los cambios ambientales producidos en 
las etapas iniciales del crecimiento de la c2 parecen haber influido a un nivel modular, 
esto es a nivel de los meristemas y no de la totalidad de la planta.  
Como resultado de un experimento realizado con distintos genótipos de Trifolium, 
Huber y During (2001) consideran que existe un grado de partición óptimo hacia los 
meristemas floríferos y que ese grado cambia con el tiempo disponible para crecer y 
reproducirse. El grado óptimo de partición de los recursos al que hacen referencia sería 
aprox. un 30-40% hacia la producción de inflorescencias y coincide con lo mencionado 
por Armstrong (1982), quien encontró valores similares en diferentes plantas 
rizomatosas. De acuerdo con esta estimación podría inferirse que en la c2 la partición 
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hacia los meristemas R del ecótipo N fue óptima ya que la producción de UF axilares y 
totales alcanzó esos valores (Fig. 3.9 y 3.15, pp.37 y 40). 
La explotación efectiva de los recursos en una comunidad vegetal depende de la 
habilidad que tengan las plantas para realizar rápidamente sus ajustes fisiológicos frente 
a condiciones de cambio. En un estudio en la dicotiledónea clonal Potentilla reptans se 
mostró que la inversión en altura de los ramets ya establecidos, vinculada a un 
incremento en la densidad de los mismos, no necesariamente disminuye la producción 
total de biomasa, aunque incide negativamente en la propagación vegetativa al limitar la 
inversión de recursos en la producción de nuevos ramets (Vermeulen y During 2010). 
Cabe destacar que estos autores, así como Harnett et al. (2006), no hacen mención a 
otras formas de reproducción asexual. En las plantas, la reproducción por semillas no 
necesariamente es de origen sexual, pudiendo ser apomíctica y en tal caso equivaldría a 
una variante de la reproducción vegetativa. Los valores de cobertura total de ambos 
ecótipos fueron mayores en la c2 que en la c1, es decir que los mayores índices de DPV 
registrados durante las primeras semanas de cultivo de la c2 no incidieron 
negativamente en la producción de biomasa aérea. Existen evidencias de que frente a la 
sequía los pastos y graminoides muestran respuestas plásticas tendientes a reducir la 
competencia e incorporar rápidamente recursos adicionales en un mayor número de 
ramets sin aumentar la altura los mismos (Derner y Briske 1999).  
El carácter más importante para la alta productividad es la rápida cobertura al 
comienzo de la estación de crecimiento (Salisbury y Ross 1992). Ambos ecótipos 
respondieron positivamente a esta premisa, alcanzando valores altos de cobertura en los 
primeros meses de la c2 con condiciones meteorológicas menos favorables que las de la 
c1. Sin embargo, a partir de febrero de la c2, con valores menores en el DPV, ambos 
ecótipos manifestaron un crecimiento óptimo de cobertura y floración profusa, a la vez 
que conservaron las diferencias observadas en la c1, es decir el ecótipo N superando al 
ecótipo C en distribución vertical y ER. 
 
4. 2. 3. PRODUCCIÓN DE MATAS 
 
La predicción que vinculaba la producción temprana de ejes ortótropos con la 
producción de matas nuevas al final de la estación de crecimiento no se verificó, y por 
ello se rechaza la hipótesis pertinente.  
Los ejes ortótropos que aparecieron en fechas tempranas en el ecótipo C se 
volvieron plagiótropos rápidamente y formaron estolones que a su vez produjeron 
ramificaciones axilares. Como se vio en el apartado 3.2.2, el ecótipo C durante la c1 
destinó gran parte de sus recursos hacia meristemas G, logrando altos índices de 
cobertura en los estratos 1 y 2. En ese año produjo un escaso número de matas, sin 
embargo en la c2 destinó más recursos hacia meristemas I presentes en las matas. Por lo 
tanto, la producción de matas en el ecótipo C parece haber estado más vinculada con los 
factores ambientales que con la aparición temprana de ejes ortótropos.  
El ecótipo N, a diferencia del ecótipo C, produjo un número estable de matas en 
ambas campañas. Las variaciones climáticas que afectaron otros parámetros de 
crecimiento del ecótipo N no parecieron alterar el patrón de formación de macollos con 
inversión en meristemas I.  
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4.3. CONSIDERACIONES FINALES 
 
La plasticidad morfológica ha sido vista en las plantas clonales como un fenómeno 
que les permite repartir selectivamente sus ramets dentro del ambiente y sus diferentes 
formas de manifestación se interpretan como expresiones de “búsqueda del alimento” 
(“foraging”) (de Kroon y Hutchings 1995). La independencia de los ramets depende de 
las condiciones en las que crecen los primordios de raíces y está expresada por la 
plasticidad en el desarrollo que implica una separación entre las fuentes funcionales y 
hormonales. Desde un punto de vista hormonal, los primordios de raíces que no 
penetran en el sustrato son equivalentes a los ramets y dependen de la planta madre. El 
intercambio hormonal entre tallos y raíces explica muchos aspectos en el mantenimiento 
de la organización de la planta. Así como la acumulación de auxina en la base de los 
tallos del ramet induce a la formación de raíces, los ápices de ramificaciones laterales 
pueden adquirir orientación vertical en respuesta a factores hormonales de las nuevas 
raíces iniciadas en sus bases (Sachs 2002, 2008). El aumento de la síntesis de auxina 
tiene también significancia en la expresión de una rápida respuesta para evitar el 
sombreado. La plasticidad arquitectural es considerada un factor decisivo para el éxito 
competitivo en canopeos densos y es controlada por una interacción compleja de 
respuestas fototrópicas y gravitrópicas, elongación de los tallos y cambios en la 
ramificación, tiempos de desarrollo y morfología foliar. Este complejo síndrome de 
respuestas es comúnmente llamado “light foraging” o “escape de la sombra” (Ballaré 
2009). En las plantas clonales, cada ramet compite con otros ramets por la luz y los 
nutrientes, ejerciendo una zona de influencia que determina una cierta heterogeneidad 
en el ambiente. Dado que la densidad de los ramets y la morfología de la planta son 
afectados por la translocación de los fotoasimilados, es importante tener en cuenta el rol 
que ésta ejerce cuando se estudian las formas de crecimiento de las plantas clonales 
(Herben 2004). 
Los resultados obtenidos permiten considerar que las plantas utilizadas en este 
trabajo como representativas de ambos ecótipos mostraron un grado de plasticidad que 
las hizo capaces de modificar ciertos parámetros de crecimiento en respuesta a los 
cambios ambientales, permitiéndoles un control oportuno de la explotación de los 
recursos. Si se consideran los conceptos propuestos por Hutchings & de Kroon (1995) 
para diferenciar crecimiento de “comportamiento de búsqueda del alimento” (“foraging 
behavior”) en las plantas que crecen en hábitats favorables,  las del ecótipo N mostraron 
mejor su capacidad de “búsqueda del alimento” que las del ecótipo C, en la medida que 
distribuyeron sus ramets de tal manera que cubrieron todos los sitios posibles para 
asegurarse la adquisición de recursos futuros. Las plantas del ecótipo C, que cubrieron 
eficazmente los estratos inferiores, expresaron su capacidad de crecer en abundancia 
ante la disponibilidad de recursos al producir gran cantidad de ramets, que condujeron a 
maximizar el tamaño de las plantas y priorizaron la propagación vegetativa. 
La información obtenida como resultado de esta tesis sumada a otras evidencias 
que muestran que las plantas del ecótipo N poseen características de alta resistencia a 
temperaturas bajo cero en relación a las del ecótipo C (Fabbri et al. 2009 no publicado) 
podrían ser ejes motivadores de futuras investigaciones en otros ecótipos nativos para su 
posterior mejoramiento y utilización. 
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CAPÍTULO 5 
 
CONCLUSIONES 
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1. Los ecótipos de Paspalum vaginatum estudiados en esta tesis se caracterizaron por 
presentar las siguientes diferencias y/o similitudes entre ellos: 
• Comparten caracteres arquitecturales en cuanto ambos producen vástagos de 
diferente orientación ortótropos, plagiótropos estoloníferos y plagiótropos 
rizomatosos que en conjunto permiten una intensa exploración del ambiente 
favoreciendo la propagación vegetativa. 
• Difieren cuantitativamente en los porcentajes de cobertura y producción de 
meristemas de diferente función.  
• Producen un profuso sistema rizomatoso. Si bien su cuantificación no pudo ser 
abordada en esta tesis, sería de interés estudiar en el futuro la relación de la 
biomasa aérea vs. la subterránea para conocer el porcentaje de partición 
destinado a la biomasa rizomatosa portadora de un banco de yemas que 
generará nuevos ramets en la temporada siguiente.  
 
2. El ecótipo nativo mostró una mayor plasticidad morfológica que el ecótipo 
comercial en cuanto reflejó una equitativa translocación de recursos hacia los 
diferentes destinos meristemáticos, posibilitando así mayor ocupación del espacio 
en sentido horizontal y vertical sin descuidar la producción de estructuras 
reproductivas.  
 
3.  El valor predictivo que aporta el estudio de la demografía del banco de yemas es 
considerado de gran importancia en los estudios del comportamiento de los pastos 
destinados al uso deportivo debido a las grandes inversiones que se requieren para el 
mantenimiento de una producción sustentable. 
 
4. Teniendo en cuenta que la mayoría de las especies y variedades de céspedes 
utilizadas en Argentina son originarias y/o fueron seleccionadas y desarrolladas en 
el Hemisferio Norte, sería de gran interés que en nuestro país se promuevan 
programas de evaluación y mejoramiento de especies nativas con el fin de 
seleccionar los mejores ecótipos de la región. Estas especies podrían tolerar 
situaciones específicas de estrés en mayor medida que las importadas y, por 
consiguiente, requerir menores costos de implantación y mantenimiento. Los 
criterios de evaluación de los ecótipos deberían considerar conjuntamente la 
capacidad de tolerancia a ambientes adversos y las características aptitudinales para 
el uso del césped en actividades deportivas tales como el golf. En nuestro país 
existen ecótipos de P. vaginatum con distinta textura de hoja, de modo que es 
posible seleccionar materiales útiles para diferentes usos dentro de los campos 
deportivos. A su vez, ecótipos locales como el utilizado en esta tesis probablemente 
correspondan a poblaciones sexuales (Echarte y Clausen 1993) y presentan 
variabilidad intraecotípica, por lo que sería interesante estudiar en una segunda etapa 
esa variabilidad. En este sentido, en determinados céspedes para actividades 
deportivas, como para el juego de golf, deberían priorizarse los ecótipos de textura 
fina que, sometidos a tratamientos de corte bajo, permitan mejorar la velocidad y el 
control de la pelota. La elección acertada de un césped acorde a su ambiente natural 
permitirá a los responsables de los campos deportivos argentinos tener mayor 
flexibilidad en sus decisiones de manejo a un costo relativamente menor. 
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5.  El análisis estructural de los vástagos de Paspalum vaginatum que se realizó en esta 
tesis permitió comparar la secuencia del desarrollo de los vástagos tanto de un 
ecótipo de uso comercial como de uno nativo y evaluar la dinámica de crecimiento 
diferencial entre ambos. Es fundamental el conocimiento de información básica de 
este tipo si se pretende desarrollar una nueva tecnología, como sería la introducción 
de un ecótipo nativo en la instalación de céspedes con fines deportivos. Es conocida 
la importancia que tiene preservar y desarrollar las especies nativas de una región 
que con requerimientos mínimos para un manejo sustentable, cumplan una función 
especial y deseable, tolerando las adversidades propias del ambiente en que 
evolucionaron y en el que además adquirieron propiedades biorremediadoras y 
reparadoras de suelos.  
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